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RESUMEN 
 
 
El paulatino deterioro de la capa de ozono por diferentes sustancias químicas ha 
incrementado los niveles de radiación ultravioleta UV-A y UV-B que ingresan al planeta, 
lo cual afecta los procesos fisiológicos, bioquímicos y moleculares de muchas especies 
de plantas. Para evaluar los efectos de dicha radiación en plantas C4 se usó como 
modelo Zea mays L, y se realizaron análisis estructurales: concentración de cloroplastos, 
biomasa, longitud de la planta y condición estomática; y ultraestructurales: rendimiento 
de la cadena transportadora de electrones (CTe-), absorción de energía y concentración 
de pigmentos fotosintéticos. Las plantas se expusieron de manera independiente a UV-
A y UV-B por períodos de 6 horas diarias durante 20 días. 
 
En ambos casos, se evidencia un incremento en la síntesis de flavonoides, como 
mecanismo de fitoprotección, reflejada indirectamente en la respuesta del rendimiento 
de la CTe- y la concentración de pigmentos, que en UV-A presenta una mejora. Los 
aspectos estructurales, se vieron afectados la longitud y biomasa, sin que la densidad 
estomática presentara cambios. Pese a la rapidez en el desarrollo de mecanismos de 
protección de la planta, la exposición a UV-A y UV-B genera cambios negativos a nivel 
estructural y ultraestructural, esto es de transcendencia si se considera que cualquier 
cambio fisiológico o metabólico, acarreará la alteración de ciclos biogeoquimicos en el 
planeta, teniendo en cuenta que de los productos fotosintéticos dependen la mayor parte 
de los seres vivos para llevar a cabo sus funciones fisiológicas, afectándose por tanto el 
desarrollo y equilibrio de los ecosistemas. 
 
Palabras clave: Fotosintesis, Radiación UV-A, Radiacion UV-B, Cadena transportadora 
de electrones, fitoprotección. 
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ABSTRACT 
 
 
The gradual deterioration of the ozone layer by different chemical substances has 
increased the UV-A and UV-B levels of ultraviolet radiation that enter the planet, which 
affects the physiological, biochemical and molecular processes of many plant species. 
To evaluate the effects of this radiation on C4 plants, Zea mays L was used as a model, 
and structural analyzes were carried out: chloroplast concentration, biomass, plant length 
and stomatal condition; and ultrastructural: performance of the electron transport chain 
(CTe-), energy absorption and concentration of photosynthetic pigments. The plants were 
exposed independently to UV-A and UV-B for periods of 6 hours daily for 20 days. 
 
In both cases, an increase in the synthesis of flavonoids is demonstrated, as a mechanism 
of phytoprotection, reflected indirectly in the response of the performance of the CTe- and 
the concentration of pigments, which in UV-A presents an improvement. The structural 
aspects affected the length and biomass, without stomatal density changes. Despite the 
rapid development of plant protection mechanisms, exposure to UV-A and UV-B 
generates negative structural and ultrastructural changes, this is of great importance if 
we consider that any physiological or metabolic change will lead to alteration of 
biogeochemical cycles in the planet, taking into account that most of the living beings 
depend on photosynthetic products to carry out their physiological functions, thus 
affecting the development and balance of ecosystems. 
 
Keywords: Photosynthesis, UV-A Radiation, UV-B Radiation, electron transport chain, 
Phytoprotection. 
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INTRODUCCIÓN 
 
 
El desarrollo de las tecnologías ha llevado a un crecimiento acelerado y no planificado 
de las industrias que no ha permitido prever los impactos ambientales del presente siglo, 
esto ha generado un panorama de crisis ambiental al verse alterada la relación del 
hombre con la naturaleza. Como resultado de esto se presentan fenómenos como la 
contaminación de la estratósfera por sustancias que agotan la capa de ozono (SAO). El 
ozono estratosférico protege a los seres vivos al absorber la radiación ultravioleta UV-A, 
UV-B y UV-C, las cuales según la Sociedad Americana de Cáncer (2016) causa en los 
seres humanos riesgo de cáncer de piel, cataratas y la supresión del sistema inmune. 
Una exposición excesiva a los rayos UV-B puede dañar también la vida vegetal, los 
organismos unicelulares y los ecosistemas acuáticos (Programa de las Naciones Unidas 
para el Medio Ambiente PNUMA, 2012). 
 
Pese a que en los últimos años algunos países han hecho esfuerzos por minimizar el 
uso de SAO, han sido notorios los daños causados por un mayor ingreso de radiación 
ultravioleta al planeta debido al agotamiento de la capa de ozono, este daño sigue 
actualmente ya que las concentraciones de estas sustancias químicas siguen siendo 
altas por su estabilidad y largo ciclo de vida en la atmósfera. La organización 
meteorológica mundial (OMM), informó que los agujeros más grandes en la atmósfera 
se presentaron en el año 2000, 2006 y 2015 con extensiones de aproximadamente 27 
millones de Km², el agujero del año 2007 presentó un área de 24.7 millones de Km², 30% 
menos que en el 2006, pero para el año 2015 el agujero fue de 28.2 millones de Km², 
con una pérdida total de ozono de 32.5 millones de toneladas. Una de las SAO más 
conocidas son los hidroclorofluorocarbonos, que al llegar a la estratósfera reaccionan 
formando óxidos (Cl2O3, F2O, Br2O3) los cuales destruyen la molécula de ozono (O3). El 
resultado de esta reacción para el caso del cloro (Cl2), es la destrucción de 100.000 
moléculas de ozono por cada átomo de cloro (Sivasakthivel & Reddy, 2011) teniendo 
dicha alteración serias connotaciones, como permitir que la radiación solar de alta 
energía llegue a la superficie del planeta.  Pese a que la radiación solar es la fuente vital 
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de energía para la biósfera (al ser captada y transformada por las plantas en el proceso 
fotosintético para producir ATP y biomasa); un aumento del flujo solar que atraviesa la 
atmósfera provoca alteraciones fisiológicas en plantas aumentando la susceptibilidad a 
enfermedades al afectar organelos y membranas (Correia, Areal, Torres-Pereira & 
Torres-Pereira, 1999), y al aparato fotosintético (Barbato, Bergo, Szabó, Dalla & Giorgio, 
2000; Bergo et al., 2003; Kataria, Guruprasad, Ahuja & Singh, 2013; Tardon, 2011) 
disminuyendo la producción de biomasa (Andrade et al., 2006), de igual manera es 
influyente en el  surgimiento de enfermedades mutagénicas en humanos (debido a que 
los ácidos nucleicos y proteínas son cromóforos celulares por excelencia González-
Púmariega, Tamayo & Sánchez-Lamar (2009)) y además también es parte causal  del 
efecto invernadero.  
 
Desde la firma del Protocolo de Montreal, se han tomado medidas de mitigación frente 
al deterioro de la capa de ozono, como el desuso de sustancias halocarbonadas que, 
según Solomon et al. (2016) han permitido contraer la capa de ozono de 4.5 ± 4.1 
millones de km2 del 2000 al 2015, indicando un proceso de recuperación de la misma, 
sin embargo algunas proyecciones indican que la cantidad de radiación UV-B alcanzará 
mayores niveles en la superficie del planeta en los próximos años, debido a que la capa 
de ozono está sujeta a fluctuaciones por condiciones ambientales variables.  
 
De este modo y considerando algunas investigaciones preliminares, se prevé que 
mayores radiaciones de UV (A, B y C) podría tener efectos nocivos en aspectos 
estructurales de las plantas, como altura, biomasa, área foliar, etc (Kataria & Guruprasad, 
2012)  y ultraestructurales como la eficiencia del aparato receptor de luz, concentración 
de pigmentos fotosintéticos, producción de oxígeno, secuestro de CO2, etc. La mayoría 
de las investigaciones en este campo enfatizan en el impacto de la radiación UV a nivel 
productivo, sin tener en cuenta que de la producción de oxígeno y biomasa dependen 
los seres vivos, además, que las plantas son las captadoras de CO2 por excelencia y que 
por otra parte el O2 es fundamental para la vida y para efectuar muchos de los ciclos 
biogeoquímicos esenciales en nuestro planeta, es decir, ignoran las connotaciones 
ecológicas y ambientales que esto conlleva. 
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El objetivo de la presente investigación es evaluar la respuesta de plantas C4 
(empleando como modelo plantas de Zea mays) al exponerlas a la radiación  UV-A y   
UV-B, mediante la estimación de parámetros bioquímicos y fisiológicos como: análisis 
estructurales (Acumulación de biomasa, longitud de la planta, estado de los estomas) y 
ultraestructurales (Absorción de energía de pigmentos fotosintéticos así como su 
producción, rendimiento de la cadena transportadora de electrones); y así poder estimar 
las consecuencias a nivel ecológico si la radiación ultravioleta que ingresa al planeta 
siguiera en aumento, tras el deterioro de la capa de ozono.  
 
De acuerdo a esto, el presente documento se estructurará a manera de capítulos en los 
que se abordarán los diferentes ensayos para alcanzar los objetivos propuestos. El 
primer capítulo presenta una revisión de los aspectos generales que permiten entender 
el comportamiento fisiológico de la planta, el fenómeno del deterioro de la capa de ozono 
y la problemática que se presenta por el ingreso de mayores niveles de energía solar al 
planeta; y en los capítulos 2 y 3 se presenta el efecto de la radiación UV-A y UV-B 
respectivamente sobre los aspectos estructurales y ultraestructurales ya mencionados, 
en plantas de maíz.  
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1. ASPECTOS GENERALES 
 
 
1.1 INTRODUCCIÓN 
 
La fotosíntesis es sin lugar a dudas uno de los procesos fisiológicos más importantes 
que se lleva a cabo en la naturaleza, con una influencia muy marcada sobre la atmósfera, 
el clima y la supervivencia de los seres vivos. Se trata de un proceso mediante el cual 
plantas, algunas algas, bacterias fotosintéticas y algunos protistas utilizan energía 
lumínica para sintetizar compuestos orgánicos, siendo estos los responsables de 
convertir el CO2 atmosférico en carbohidratos y estos a su vez en la energía en forma de 
ATP necesarios para la vida. 
 
Existen diferentes tipos de metabolismos fotosintéticos: C3, C4 y CAM, los cuales se han 
desarrollado dependiendo de las condiciones y cambios ambientales que han surgido a 
lo largo de la evolución del planeta tierra, cambios relacionados principalmente con 
variaciones en las concentraciones de CO2 atmosférico. Las plantas C3 (Algas verdes, 
cianobacterias, algunas plantas vasculares) fijan el  CO2  a la  ribulosa-1,5-bifosfato, 
mediante la enzima RuBisCO, originando un compuesto intermedio inestable de seis 
carbonos que se degrada a 2 moléculas de 3-fosfoglicerato; por su parte, en las plantas 
C4 (Maíz, caña de azúcar, croton) la molécula aceptora de CO2 es el ácido 
fosfoenolpirúvico (PEP), y la enzima catalizadora es la fosfoenolpiruvato carboxilasa, 
originándose una molécula de 4 carbonos (Ácido oxalacético). Esta característica de las 
C4 le genera un gasto mayor de ATP por cada molécula de CO2 fijada, sin embargo este 
metabolismo representa una ventaja, ya que a diferencia de las C3, la enzima 
catalizadora en las C4 no es afectada por altas concentraciones de CO2, evitando la 
transpiración. Esta diferencia metabólica se logró como un mecanismo de adaptación de 
las plantas C4 a los ambientes cálidos y secos, ya que en plantas C3 se pierden hasta 
100 moléculas de agua por cada molécula de CO2 (Pérez-Urria, 2009), aunque otros 
autores como Taiz y Zeiger (2006) aseguran que pueden perder hasta 500 moléculas de 
agua por CO2 fijada, reduciendo este valor a la mitad en las C4; de esta manera, tanto 
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las plantas C4 como las CAM, fijan CO2 en la noche y lo almacenan en vacuolas en forma 
de ácido málico, manteniendo cerrados los estomas durante el día. 
 
Para que los organismos fotosintéticos puedan llevar a cabo la fotosíntesis, necesitan 
energía lumínica proveniente del sol, sin embargo, el exceso de radiación ultravioleta      -
como consecuencia del deterioro de la capa de ozono-, es uno de los inconvenientes 
que enfrentan al alterarse el equilibrio entre la cantidad de luz que entra a la atmósfera 
terrestre y la que los Complejos Colectores de Luz LHC (light harvesting complex) 
pueden tolerar, de manera que un aumento en los niveles energéticos de radiación solar 
daría lugar a fotoinhibición, al excederse el requerimiento fotónico de este proceso, 
generando destrucción fotooxidativa del aparato fotosintético (Casierra-Posada, 2007). 
Pese a la excelente capacidad de adaptación que surgió en las plantas C4 y que le 
confiere las características fisiológicas que poseen hoy en día, debe existir un punto 
límite en el que a elevados niveles de radiación ultravioleta se pueda presentar fotodaño 
de pigmentos fotosintéticos. De esta manera, surgen inquietudes por saber hasta qué 
punto y de qué manera, las plantas C4 pueden llevar a cabo sus especializaciones 
bioquímicas para contrarrestar los efectos nocivos en un ambiente cambiante y los 
efectos que pueden surgir al someterse a radiación UV-A, UV-B, UV-A/UV-B en conjunto 
y UV-C, como se ha probado en algunas investigaciones. El presente capítulo explica de 
manera detallada los aspectos generales que engloban la problemática de la destrucción 
de la capa de ozono, la repercusión de la entrada de mayor energía solar al planeta y 
cómo esto afecta el proceso fotosintético y otros aspectos fisiológicos de las plantas, y 
así tener una idea sobre las consecuencias ecológicas a futuro en las que se vería 
inmerso nuestro planeta si este fenómeno no es controlado. 
 
1.2 VISIÓN GENERAL DE LA FOTOSÍNTESIS 
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1.2.1 Fase luminosa: Es la primera fase de la fotosíntesis y recibe este nombre ya que 
depende exclusivamente de la luz. Los responsables de la captación de luz en las hojas 
son los pigmentos fotosintéticos (Campbell & Reece, 2007), capaces de absorber 
radiación visible desencadenando una serie de reacciones químicas que dan como 
resultado la producción de oxígeno y ATP. Existen diferentes tipos de pigmentos 
fotosintéticos, sin embargo los principales son clorofila a, clorofila b y carotenoides. 
Cuando la molécula del pigmento absorbe energía lumínica, uno de los electrones de la 
molécula se excita llegando a un nivel de energía más alto. 
 
Figura 1. Unidad Fotosintética. 
Fuente: Autores 
 
Según Pérez-Urria (2009) la unidad fotosintética está conformada por los fotosistemas I 
y II los cuales se encuentran conformados a su vez por una antena y un centro de 
reacción, la antena la componen los pigmentos fotosintéticos asociados a proteínas 
(siete moléculas de clorofila a, seis moléculas de clorofila b, y dos carotenoides) y el 
centro de reacción lo conforma una molécula de clorofila denominada Diana la cual 
transfiere los electrones excitados al aceptor primario de electrones (segundo 
componente del centro de reacción), ver figura 1.  
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La primera etapa de la fotosíntesis (reacción luminosa) consiste en transducción de 
energía. Se presenta así una serie de reacciones en cadena dependientes de la luz cuyo 
fin es la producción de ATP, con lo cual se genera oxígeno y NADPH de la siguiente 
manera: 
 
1). La energía lumínica (fotón) que llega a la hoja, interactúa con los pigmentos antena 
del fotosistema I y II, excitando y liberando dos electrones, en el PSII estos electrones 
son transmitidos a una molécula aceptora, la plastoquinona, la cual también capta 2 
protones del estroma. Así pues, la primera reacción fotoquímica deja la molécula P680 
en un estado oxidado (P680+) y el aceptor en un estado reducido PQ a PQH2. Los 
electrones perdidos tras la excitación en la molécula de clorofila, son repuestos tras la 
fase de oxidación del agua, en la que también se libera oxígeno a la atmósfera. 
 
2). La molécula P680 del PSII con ayuda de la energía solar, realiza la fotólisis del agua, 
liberando protones y oxígeno. La plastoquinona se reduce (PQ a PQH2) y estos 
electrones liberados atraviesan la cadena transportadora de electrones con la ayuda de 
los transportadores b6f y PC. El citocromo b6f, es un complejo enzimático formado por 
dos citocromos, el B6, el citocromo f  y una proteína de Rieske hierro-azufre (Bowsher, 
steer & Tobin, 2008), cuya función es bombear protones al interior del tilacoides. 
 
3). El b6f, transporta los electrones al fotosistema I por medio de una proteína 
denominada plastocianina, allí la molécula P700, que funciona como aceptor electrónico, 
se oxida. Los electrones continúan su transporte a través de la proteína ferredoxina (Fd), 
la cual cede finalmente los electrones al NADP+ para su reducción.  
 
4). El NADP+ capta 2 protones del estroma para su reducción a NADPH. Esta reducción 
es de vital importancia, ya que la NADPH se requiere para el ciclo de Calvin para la 
síntesis y producción de algunos azúcares como sacarosa y almidón, en lo que se conoce 
como fase oscura de la fotosíntesis. 
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5). Finalmente, se presenta la síntesis de ATP en un proceso conocido como 
fotofosforilación. Esto es posible gracias a las ATP-sintasas las cuales captan protones 
del lumen y los liberan hacia el estroma recuperando los protones captados por la b6f, 
de esta manera se regula la entrada y salida de protones en el complejo fotosintético. 
Sin embargo existen plantas con especializaciones fotosintéticas encontrándose así un 
flujo cíclico y/o acíclico, éstos se explican resumidamente en la figura 2.  
 
Figura 2. Tipos de fotofosfoliraciones presentes en plantas. La fotosíntesis cíclica 
permite subsanar el déficit de ATP obtenido en la fase acíclica para poder afrontar la fase 
oscura posterior (Karp, 2006).  
 
Fuente: Autores. 
 
Desde un punto de vista específico, la fotosíntesis de las plantas que presentan 
metabolismo C3, comprende dos reacciones globales diferenciadas, en la primera se 
realiza la transducción de energía, y en la segunda la reducción y fijación del carbono en 
el ciclo de Calvin  (Solarte, Moreno, & Melgarejo, 2010). La fotosíntesis en el fotosistema 
II (PSII) y fotosistema I (PSI) de las C3 se lleva a cabo en un mismo cloroplasto de una 
misma célula, presentando el mecanismo fotosintético más básico. 
 
Por su parte, el proceso fotoquímico en plantas C4 se lleva a cabo en cloroplastos de 
células diferentes, encargándose de la fase luminosa los cloroplastos de las células del 
mesófilo y de la fase oscura los cloroplastos que rodean la vaina perivascular, además 
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se caracterizan porque el producto inmediato de la fijación de CO2 es una molécula de 4 
carbonos conocida como ácido oxalacético (Saenz, 2012). 
 
Existen algunos factores responsables de dichas especializaciones, como el déficit en 
ATP lo cual activa más la fotosíntesis cíclica que la acíclica. Radiaciones sobre 680 nm 
(conocida como rojo lejano) activan únicamente la fotosíntesis cíclica (Karp, 2006), 
igualmente existen plantas cuyas características fisiológicas y estructurales contribuyen 
a dicha activación como ocurre en las C4, cuya distribución de las células y la presencia 
o no de pilas agranales en los cloroplastos son definitorios en este proceso. Caso de las 
C4 tipo NADP-EM cuyos cloroplastos carecen de pilas agranales y polipéptidos 
asociados a PSII (Berry, 2001) por ende presentan una mayor activación de PSI y 
fotosíntesis cíclica (Un ejemplo de este tipo de plantas es el maíz y sorgo). En la 
fotosíntesis cíclica se sintetiza ATP pero no se puede oxidar al agua ni reducir NADP+. 
Este flujo es importante fuente de ATP en cloroplastos de plantas C4, (Pérez-Urria, 
2009). 
 
1.2.1.1 Pigmentos fotosintéticos. Son los encargados de absorber la energía luminosa, 
con la cual los electrones pasan a otros niveles energéticos. Estos pigmentos (Clorofila 
a, b, carotenoides y sus derivados) se encuentran asociados a proteínas en los 
complejos de los dos fotosistemas.  
 
La clorofila (Chl) es una porfirina sustituida con un átomo de Mg en el centro (Figura 3a) 
y su función es la de absorber luz mediante sus grupos cromóforos. La cadena hidrófoba 
que tiene como sustituyente le permite mantenerse anclada a la membrana del tilacoides.  
Los carotenoides (carotenos y xantofilas), son derivados tetraterpénicos que presentan 
dobles enlaces conjugados y un anillo ciclohexano sustituido insaturado en cada extremo 
de la cadena lineal. Los carotenos solo contienen en su estructura carbono e hidrógeno, 
mientras que las xantofilas además contienen oxígeno (Figura 3b) (Contreras, 2004 y 
Meléndez-Martínez, Vicario, & Heredia, 2007).) Algunos carotenoides naturales poseen 
centros quirales, por lo que pueden existir diversos isómeros de cada uno de ellos, como 
es el caso de la zeaxantina, capsantina, aloxantina, neoxantina entre otros (Meléndez-
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Martínez et al., 2007).  La principal función de estos pigmentos es la de actuar como 
pigmentos accesorios en la captación de energía lumínica y como moléculas capaces de 
disipar la energía de excitación excedente, en forma de calor, actuando como 
mecanismos de protección (Joshi et al., 2007; Manrique, 2003;) además en plantas 
vasculares, los carotenos son importantes como detoxificadores de las formas reactivas 
del oxígeno que se forman durante la fotosíntesis.  
 
Figura 3. Estructura química de algunos pigmentos fotosintéticos. a) Clorofila a. b) 
Estructura del β-caroteno y de la zeaxantina. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: a) Streit, Canterle, Weber do Canto y Hecktheuer (2005). b) Meléndez-Martínez, 
Vicario y Heredia (2007). 
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1.2.2 Fase oscura. La comprende una serie de reacciones cuyo fin es la fijación y 
reducción de CO2 atmosférico en el estroma del cloroplasto, para la síntesis de 
carbohidratos necesaria para la planta. Para poder llevarse a cabo requiere de los 
productos de la fase luminosa como NADPH y ATP.  
 
No todas las plantas llevan a cabo este tipo de reacciones de la misma manera y es en 
este punto en el que se clasifican según su metabolismo C3, C4 y CAM. Como se 
mencionó anteriormente, las llamadas plantas C3 deben su nombre porque a partir del 
ácido 3-fosfoglicérico se originan hexosas en el ciclo de Calvin; por su parte las plantas 
C4 fijan el carbono mediante un intermediario de 4 carbonos y presentan un ciclo 
adicional al ciclo de Calvin conocido como ciclo de Hatch y Slack del cual se profundizará 
más adelante. 
 
El ciclo de Calvin inicia con la captación de 3 moléculas CO2 atmosférico el cual ingresa 
a las hojas por medio de los estomas, éste se une a un azúcar de 5 carbonos conocido 
como 1,5 Ribulosa bifosfato por medio de la enzima 1,5 Ribulosa bifosfato carboxilasa 
oxigenasa, de manera que el azúcar une un nuevo carbono a su molécula convirtiéndose 
en una hexosa muy inestable la cual se hidroliza rápidamente formando dos moléculas 
de 3-fosfoglicerato (en este punto y hasta llegar a G3P serán 6 átomos de carbono). 
Posteriormente, cada molécula de 3-fosfoglicerato se fosforila mediante la unión de un 
grupo fosfato proveniente del ATP formando 1,3-difosfoglicerato, el cual en presencia de 
NADPH se reduce a gliceraldehido 3-fosfato (G3P) perdiendo un grupo fosfato en el 
proceso. Aquí, una molécula sale del ciclo para ser utilizado por la planta como 
carbohidrato y las otras cinco moléculas se reciclan para regenerar las tres moléculas de 
RuBP (Campbell & Reece, 2007), ver figura 4a. En conclusión, para producir una 
molécula de glucosa (6C) se necesita fijar 6 CO2, gastar 18 ATP y 12 NADPH, los dos 
últimos productos de la fase luminosa. 
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Figura 4. Ciclo de Calvin.  
 
Fuente: Modificado de: Campbell y Reece (2007). 
 
1.3 FLAVONOIDES 
 
Los flavonoides son compuestos fenólicos que se localizan principalmente en las hojas 
y partes externas de las plantas, incluido el polen. Se caracterizan por poseer dos anillos 
aromáticos unidos por un puente de tres átomos de carbono, con la estructura general 
C6-C3-C6, los cuales pueden formar o no un tercer anillo (Figura 5), además pueden 
presentar por lo menos tres hidroxilos fenólicos y se encuentran generalmente 
combinados con azúcares en forma de glucósidos (principalmente diglicósidos o 
triglicósidos de flavonoles, quercetina, kaempferol o miricetina) (Cartaya & Reynaldo, 
2001). Aquellos que poseen en su estructura una gran cantidad de azúcares y grupos 
hidroxilos tienen característica polar, siendo solubles en etanol, metanol, butanol, 
acetona y compuestos polares. 
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Figura 5. Estructura básica, características estructurales y tipos de flavonoides. 
Fuente: Martínez-Flórez, González-Gallego, Culebras y Tuñón (2002). 
 
Actúan como compuestos secuestradores de radicales libres, por lo que su papel 
protector de la planta y el material genético frente a factores ambientales como rayos 
ultravioleta y/o polución ambiental son de vital importancia (Hofmann et al., 2000; 
Martínez-Flórez, González-Gallego, Culebras & Tuñón, 2002;). La funcionalidad de estos 
compuestos fenólicos se debe principalmente a que presentan una intensa absorción en 
la región ultravioleta, además, su función antioxidante depende de factores como su 
compartimentalización, potencial redox, presencia de dobles enlaces, glicosilación y 
niveles de hidroxilación (Carrasco-Ríos, 2009). La Quercetina posee una alta capacidad 
antioxidante, cuyas propiedades están relacionadas con su estructura química (Vicente-
Vicente, Prieto, & Morales, 2013) de manera que  actúa como protector frente a las 
especies reactivas de oxígeno, neutralizando radicales libres como aniones superóxido, 
óxido nítrico y peroxinitritos entre otros; por su parte Carrasco-Ríos (2009) indica que 
diversas investigaciones han comprobado la acción antioxidante de los flavonoides 
(principalmente antocianinas) frente a radicales hidroxilo y superóxidos como mecanismo 
de respuesta frente a radiación ultravioleta de tipo UV-B. 
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Tabla 1. Valores de absorción para las bandas II y I de algunos tipos de flavonoides.  
Banda II Banda I Tipo de flavonoide 
250-280 310-350 Flavonas 
250-280 330-360 Flavonoles (3-OH sustituído) 
250-280 350-385 Flavonoles (3-OH Libre) 
245-275 310-330h Isoflavonas (5-deoxi-6,7-dioxi) 
275-295 300-330h Isoflavonas, Dihidroflavonas, 
Chalconas 
220-270 (Baja 
intensidad) 
340-390 Chalconas 
230-270 (Baja 
intensidad) 
380-430 Auronas 
270-280 465-560 Antocianinas, Antocianidinas 
Fuente: Lock (1997) 
 
1.4 PLANTAS C4 
 
Las plantas con metabolismo C4 son en su mayoría nativas de los trópicos y climas 
cálidos con elevadas intensidades de luz y altas temperaturas. Se caracterizan porque 
sus hojas presentan dos tipos de células fotosintéticas cada una de ellas con sus 
respectivos cloroplastos: las células del mesófilo y las células de la vaina del haz vascular 
(Vaina perivascular) conectadas entre sí por una extensa red de plasmodesmos lo cual 
facilita el intercambio metabólico (Berry, 2001; Lara, Drincovivh, & Andreo, 2010; Pérez-
Urria, 2009). Especies C4 se encuentran en las siguientes familias: Cyperaceae, 
Portulacaceae, Achantaceae, Asteraceae, Hydrocharitaceae, Euphorbiaceae, 
Amaranthaceae, Poaceae, Aizoaceae (Raghavendra & Sage, 2011). La fotosíntesis C4 
está presente en 7500 especies de plantas con flores, (3% de las 250.000 especies de 
plantas terrestres) constituidas por gramíneas (4500 especies), juncos (1500 especies) 
y dicotiledóneas (1200 especies) (Sage, 2004. Citado por Pagano, Wolosiuk, & Chueca, 
2010). 
 
26 
 
Figura 6. Esquema básico de una hoja de planta C4.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autores. 
 
1.4.1 Fotosíntesis reacción luminosa: Las plantas C4 presentan una mayor eficiencia 
fotosintética comparada con las C3 y además tienen la cualidad de poder disminuir la 
pérdida de agua en ambientes secos y de temperaturas altas, lo anterior debido a la 
ganancia en la eficiencia del uso de agua, carbono y nitrógeno (Hatch, 1992). 
 
Según Edwards y Walker (1983), Gil (1995), Maroco, Ku y Edwards (1997), Raya-Pérez 
y Aguirre-Mancilla (2007), una de  características fotosintéticas propias del metabolismo 
fotosintético C4 son los bajos niveles de complejos PSII activos que presentan los 
tilacoides de los cloroplastos de la vaina perivascular, característica principal del grupo 
EM-NADP como Zea mays y Sacharum spp (Maroco, et al., 1997) (Darie, De Pascalisb, 
Mutschlerc & Haehnelc, 2006) cuya estructura es agranal (Sage & Monson, 1999), 
presentando un enriquecimiento en PSI (Echeverría et al., 2010). Puede inferirse 
entonces, que este tipo de plantas presenta un mayor desarrollo de fotosíntesis cíclica 
(Campbell & Reece, 2007).  
 
En cuanto a las características del PSII en este tipo de plantas,  Westhoff et al. (1991) 
afirman que “la traducción del ARNm de las subunidades específicas del PSII en 
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cloroplastos de las células del mesófilo en plantas de maíz es 2,5 a 4 veces mayor que 
en los cloroplastos de las células de la vaina” además que la actividad del PSII de los 
cloroplastos de las células que  bordean la vaina del haz vascular disminuye a medida 
que se da la diferenciación de la hoja y se da su inactivación incluso antes del desarrollo 
fotosintético de los cloroplastos y de la hoja. 
 
Por lo anterior es posible comprender por qué los cloroplastos de las células del mesófilo, 
tienen un 70 a 100% de posibilidad de presentar flujo no cíclico de electrones (Edwards 
& Walker, 1983), ya que los tilacoides de las células que rodean la vaina del haz vascular 
producen sólo cantidades limitadas de NADPH debido a la baja actividad de complejos 
PSII (Majeran & Van, 2009).  Majeran et al. (2008) comprobaron que el PSII en este tipo 
de plantas se encontraba reducido hasta un 55%, además que no existían cambios 
significativos en el contenido de ATP-sintasa, pero si corroboran el aumento en el 
contenido del complejo b6f hasta un 65% y un aumento del 33% del PSI. Por tal motivo 
en los cloroplastos de las células que rodean la vaina del haz vascular el ATP es 
producido principalmente debido al transporte cíclico de electrones. Por el contrario en 
estas mismas células, la puesta en marcha del transporte de electrones acíclico con 
intervención del PSII podría tener una menor producción de ATP (Darie et al., 2006). 
 
Por otra parte la tasa fotosintética de plantas C4 como la caña de azúcar aumenta con 
la concentración de CO2 (Wang, Guo, Li & Wang, 2012), además la conductancia 
estomática y altas temperaturas influyen en la optimización del proceso fotosintético 
siendo 34°C la temperatura ideal (Estévez, Cock, Hernández, & Irvine, 1986). Según 
Paliwal (2001) el maíz es una planta C4 con una alta tasa de actividad fotosintética, cuyas 
tasas máximas de fotosíntesis en el trópico se encuentran entre 30° y 40°C. 
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1.4.2 Fotosíntesis reacción oscura (Fijación de CO2): Las plantas C4, presentan algunas 
diferencias en cuanto al metabolismo del carbono entre esas la fase oscura de la 
fotosíntesis, a diferencia de las C3, no se realiza  en el estroma del cloroplasto sino en 
el citosol (Stata et al., 2014). Cuando la planta capta CO2 atmosférico en el citosol de las 
células del mesófilo, la anhidrasa carbónica presente en ésta lo hidrata, una vez esto y 
en presencia de Mg+2 el CO2 hidratado reacciona con el fosfoenolpiruvato (PEP) para 
producir oxaloacetato (OAA) por acción de la fosfoenolpiruvato carboxilasa, la cual 
cataliza la β-carboxilación (Chollet et al., 1996).  Teniendo en cuenta que, estas plantas 
elevan la concentración de CO2 en la zona en la que se localiza la RuBisCO, esta enzima 
pierde actividad oxigenasa por lo tanto se evita la transpiración en la planta, haciéndola 
más eficiente, esta característica fue desarrollada como mecanismo de adaptación a 
ambientes secos o con elevadas temperaturas (Lara, Drincovivh, & Andreo, 2010). 
 
En este tipo de plantas, la reacción oscura fotosintética se divide en dos fases: La fase 
de carboxilación la cual tiene lugar en las células del mesófilo y la fase de 
descarboxilación a nivel de las células de la vaina del haz vascular (Edwards & Walker, 
1983). Sin embargo algunos autores añaden una fase intermedia, la reducción también 
llevada a cabo en las células de la vaina del haz vascular. 
 
En un esquema general de la fotosíntesis C4, el fosfoenolpiruvato capta CO2, el cual 
posteriormente es hidratado y transformado a oxalacetato (OAA), este último producto 
es reducido a malato por acción de la enzima malato deshidrogenasa (OAA + NADPH + 
H+ → Malato + NADP+), o bien puede darse una  transaminación a aspartato por la 
aspartato aminotransferasa (OAA + glutamato → aspartato + 2-oxoglutarato). Estos dos 
productos de cuatro carbonos, malato y aspartato, son transportados a las células de la 
vaina para ser transformados en compuestos de tres carbonos por liberación de CO2 en 
el ciclo de Calvin (Pagano, Wolosiuk & Chueca, 2010). 
 
El nivel de CO2 presente en las células de la vaina del haz depende de ciertos factores: 
1) Presión parcial del CO2 intercelular, 2) Solubilidad del CO2 influenciado por la 
temperatura, 3) Capacidad de transporte de los ácidos por medio del plasmodesmo, 4) 
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Las siguientes reacciones de descarboxilación, 5) Refijación en vía Rubisco y 6) Fuga 
de CO2 y/o HCO3- desde las células de la vaina del haz hacia las células del mesófilo por 
difusión pasiva (Kanai & Edwards, 1999.). 
 
Otra característica importante de las C4 son las adaptaciones que presentan las enzimas 
implicadas en las reacciones fotosintéticas de la fase oscura, específicamente las 
enzimas encargadas de la carboxilación, encontrando que las plantas que tienen la 
enzima málica (ME) se clasifican como tipo NADP-ME; también existen las tipo PCK las 
cuales utilizan para la carboxilación la enzima fosfoenolpiruvato carboxilasa (Berry, 2001) 
y las NAD-ME, difiriendo así en cuanto a la metabolización del oxalacetato (OAA)  y en 
la enzima encargada de la carboxilación, encontrándose por tanto 3 tipos de plantas C4, 
(Edwards & Walker, 1983; Pérez-Urria, 2009; Lambers, Chapin III & Pons, 2008): 
 
1). Plantas C4 NADP-ME: En estas plantas el OAA se forma en el citoplasma celular por 
acción de la PEP carboxilasa y posteriormente es transportado a las células del mesófilo 
donde se reduce a malato por acción de la enzima NADP-ME (Sage & Monson, 1999), 
parte de dicho OAA puede ser transformado en aspartato por acción de la aspartato 
aminotransferasa. El malato es descarboxilado en los cloroplastos de las células de la 
vaina del haz vascular por la enzima málico-NADP dependiente, liberando CO2 y 
reduciendo a NADP. El PEP que se produce en la descarboxilación pasa a las células 
del mesófilo a ser fosforilado (Figura 7). Este tipo de plantas son deficientes en 
fotosistema II, y solo pueden trasladar la mitad de PGA hasta las células del mesófilo 
para la reducción, además las células del mesófilo son el principal sitio de potencial 
reductivo del NADPH. Ejemplo: Maíz (Zea mays), caña de azúcar (Saccharum 
officinarum), sorgo (Sorghum bicolor), pasto de cuaresma (Digitaria sanguinalis). 
 
2). Plantas C4 NAD-ME: En estas, la responsable de la descarboxilación es la enzima 
málica mitocondrial, la cual es dependiente de NAD. El principal producto formado a partir 
de la fijación de CO2 y la transaminación del OAA es el Aspartato (por acción de la 
aspartato aminotransferasa) en las células del mesófilo, este producto pasa a la 
mitocondria donde es desaminado por la aspartato aminotransferasa produciéndose 
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oxalacetato, transferido a malato por la NAD-malato deshidrogenasa, el cual es 
descarboxilado por la NAD-ME (Ku & Edwards, 1975). 
 
El producto de la descarboxilación “Piruvato” es convertido a alanina el cual es enviado 
a las células del mesófilo para la síntesis de PEP (Furbank, Agostino, & Hatch, 1990) 
(Sage & Monson, 1999). Los cloroplastos presentes en las membranas tilacoidales de 
este tipo de plantas presentan granas desarrolladas y se encuentran localizados junto 
con las mitocondrias de manera centrípeta alrededor de las células del haz vascular.  
Ejemplo: Cenizo (Amaranthus retrofelux), Verdolaga (Portulaca oleracea), Mijo común 
(Panicum miliaceum). 
 
3). Plantas C4 PEP-CK: Estas plantas presentan cierta diferenciación, ya que la 
descarboxilación en el citoplasma de las células del haz vascular es catalizada por la 
enzima fosfoenolpiruvato carboxiquinasa y por otra parte las células de la vaina del Haz 
mitocondrial presentan cierta actividad de la enzima NAD-ME. Además pese a que el 
aspartato es el producto principal de la fijación de CO2 (mediante la enzima aspartato 
aminotransferasa) en el citoplasma de las células del mesófilo, también puede formarse 
malato en los cloroplastos de las células del mesófilo. El aspartato formado en el 
citoplasma es transportado a las células de la vaina del haz donde es descarboxilado por 
la enzima PEP-carboxiquinasa, mientras que el malato pasa a ser descarboxilado por la 
enzima NAD-ME en las células de la vaina del haz mitocondrial.  
 
Tras la acción oxidante de la NAD-ME se produce NADH (en la cadena transportadora 
de electrones mitocondrial) y con ello ATP (Sage & Monson, 1999).  Según Carnal, 
Agostino & Hatch (1993) el ATP requerido en este tipo de plantas para llevar a cabo las 
reacciones metabólicas del carbono implicadas en la fotosíntesis C4, se deriva de la 
respiración mitocondrial ya que el proveniente de la fase luminosa de la fotosíntesis es 
despreciable. Los cloroplastos de las células del haz vascular de estas plantas presentan 
pilas de granas bien desarrolladas (Sage & Monson, 1999). Algunas plantas de este tipo: 
Pasto de Guinea (Megathyrsus maximus), Pasto rhodes (Chloris gayana). 
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Tabla 2. Tipos de metabolismo de fijación del carbono en plantas C4.  
 TIPOS DE METABOLISMO C4 
Ejemplos: Málico-NADP Málico-NAD PEP-CK 
Sustancia transportada:  
Mesófilo a Vaina Malato Aspartato Aspartato + Malato 
Vaina a Mesófilo Piruvato Alanina Alanina+PEP 
Lugar de Carboxilación: Citosol 
mesófilo 
Citosol mesófilo Citosol mesófilo 
Lugar de 
descarboxilación 
Cloroplasto Mitocondria Citosol 
Enzima descarboxilante: Málico-NADP Málico-NAD Fosfoenolpiruvato 
Carboxiquinasa 
Cloroplastos de la 
Vaina: 
Sin grana Con grana Con grana 
Fuente: Modificado de: Lambers, Chapin III & Pons (2008). 
 
En estas dos últimos tipos de plantas, el ATP es únicamente requerido para la síntesis 
de aspartato en las células del mesófilo. Por otra parte, la energía requerida para la 
fijación de CO2 es similar en los tres tipos de C4: NAD-ME, requiere un gasto energético 
de 2 ATP; NADP-ME requiere 2 ATP y 1 NADPH por cada CO2 transferido, y un 
suministro continuo de NADP en las células de la vaina del haz para la reacción de 
descarboxilación y por su parte PEP-CK requiere 2 ATP en las células del mesófilo y 1 
ATP en las células de la vaina (Ku & Edwards, 1975). 
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Figura 7. Bioquímica del carbono de plantas C4 tipo NADP-ME (Metabolismo que 
corresponde a plantas de maíz, cañas de azúcar, entre otras). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Modificado de: Hatch (1987). 
 
En las plantas C4, El 3-PGA y el G3P proporcionan a las células del mesófilo cadenas 
de carbono que sirven como sustrato para la biosíntesis de aminoácidos y como 
precursores de isoprenoides y lípidos, además, en las células que rodean el haz vascular 
la DHAP (Dihidroxiacetona-fosfato) permite la reducción del PGP (Fosfoglicolato 
fosfatasa) lo que da lugar a la eliminación del fosfoglicolato tóxico que se produce en la 
oxigenación de la enzima rubisco (Majeran & Van, 2009). 
 
1.4.3 Características de los cloroplastos. A nivel general, los cloroplastos son discoscon 
con forma lenticular. Su interior lo conforma un estroma lipoproteico y unas zonas con 
mayor densidad conocidas como “grana”. Estos últimos están conformados a la vez por 
los tilacoides (estructuras apiladas en forma de disco) los cuales consisten en dos 
membranas conocidas como lamelas. Dichas membranas son las que contienen las 
unidades fotosintéticas (pigmentos fotosintéticos y fotosistemas) responsables de la 
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captación de luz (Fernández & Sancho, 1977); además la mayoría de plantas vasculares 
poseen un complejo plastidal con actividad NADH deshidrogenasa denominado complejo 
Ndh, cuya función es catalizar la transferencia de dos electrones desde el NADPH a 
plastoquinona (Guéra, Calatayud, Sabater, & Barreno, 2004). Las plantas C4 presentan 
variantes con respecto a los tipos de cloroplastos presentes en ellas, dependiendo de 
cómo se encuentran conformados, de manera que se presentan en las células del 
mesófilo con presencia de grana y los de las células de la vaina del haz vascular  de tipo 
agranal como es el caso de las tipo NADP-ME, por ende  este tipo de plantas carecen 
de PSII  (Berry, 2001). Sin embargo en una investigación realizada por Vičánková y Kutík 
(2005) en hojas de maíz, se observaron pequeñas formaciones de granas durante toda 
la ontogenia de la hoja. Otra característica importante es que comparadas con las plantas 
C3, las C4 presentan una poca concentración de cloroplastos en las células del mesófilo, 
especialmente las de tipo PEP-CK, considerado como una adaptación esencial para la 
eficiente función C4 (Stata et al., 2014). 
 
Figura 8. Distribución de los complejos proteicos en los tilacoides. Se aprecia una poca 
o nula distribución de PSII en los tilacoides del estroma; algunas plantas C4 presentan 
cloroplastos cuyos tilacoides son agranales, por la cual están enriquecidos con PSI. 
 
 
 
 
 
Fuente: Pérez-Urria (2009) 
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Según Majera & Van (2009), los cloroplastos presentes tanto en las células que rodean 
la vaina del haz vascular como las del mesófilo, acumulan cada una sus propias enzimas 
fotosintéticas y establecen una vía general para la fotosíntesis. Los cloroplastos de las 
células de la vaina del haz vascular de las especies NADP-ME presentan una pequeña 
unidad fotosintética, por ende presentan poco nivel de captación de luz en el centro de 
reacción de la clorofila (Edwards & Walker, 1983).  
 
Edwards et al. (2001) demostró que los cloroplastos presentes en los tilacoides de las 
células del mesófilo tienen una cadena transportadora de electrones completa, es decir 
poseen PSII, PQ, Cb6f, PC, PSI como lo tienen las plantas C3 y que por su parte los 
tilacoides de los cloroplastos en las células que rodean la vaina del haz vascular, se 
presenta poca funcionalidad del PSII y un funcionamiento normal de PSI, por 
consiguiente muestran mayor actividad de fotosíntesis cíclica.  
 
Figura 9. Micrografías electrónicas de la anatomía Kranz de una planta C4 (Zea Mays). 
a) M: Células del mesófilo; BS: Células que rodean la vaina del haz vascular (Bs 10 mm); 
VB: Haz vascular. Se puede evidenciar la ausencia de pilas agranales en los cloroplastos 
de Bs. b) MCp: Cloroplastos de las células del mesófilo; BSCp: Cloroplastos de las 
células que bordean la vaina del haz vascular. (Bs1 mm). Bs: Barras de escala. 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Majeran y Van (2009). 
 
Con respecto al complejo Ndh de plantas C4, presentan una mayor cantidad de dicho 
complejo en los cloroplastos de las células que bordean la vaina del haz vascular 
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(alrededor de 2 a 3 veces mayor) (Darie et al., 2006).  Dicho comportamiento se debe a 
su participación en el flujo cíclico de electrones que se lleva a cabo en éstas, por otra 
parte Darie et al. (2006) afirman que en los cloroplastos de las células del mesófilo la alta 
concentración de O2 presente y el desarrollo de pilas agranales conducen a una 
inhibición del flujo cíclico de electrones, además las altas concentraciones de oxígeno 
presentes aquí, pueden conducir a fotorrespiración y consumirse eficazmente por la 
reducción de la plastoquinona PQ en una reacción catalizada por el complejo Ndh.  
 
1.4.4 Pigmentos fotosintéticos: Para que las plantas puedan llevar a cabo procesos 
fundamentales como la fotosíntesis depende principalmente de la presencia y 
funcionamiento de importantes moléculas captadoras de luz conocidas como pigmentos 
fotosintéticos, éstos son capaces de absorber radiación solar en diferentes tipos de 
longitudes de onda originando así las  reacciones fotoquímicas  de  la  fotosíntesis; éstos 
en su mayoría actúan como complejos antena captadores de luz, además de intervenir 
en la  transmisión de dicha energía lumínica al centro de reacción donde se transportan 
los electrones (producto de su interacción con los fotones) a una molécula aceptora de 
electrones. 
 
Edwards & Walker (1983) afirman que en plantas C4 “la distribución de la clorofila en las 
células del mesófilo y las células de la vaina del haz vascular depende de la capacidad 
de captación de luz de los cloroplastos”, por su parte (Bastías, Díaz, Pacheco, Bustos, & 
Hurtado (2011) pusieron en evidencia que plantas de maíz presentan una mayor 
concentración de clorofila a con respecto a clorofila b y está relacionado con el potencial 
fotosintético de la planta; sin embargo, Bako (2006) determinó que en plantas de maíz, 
el contenido de clorofila depende del estado fenológico de la planta. 
 
Analizar los pigmentos fotosintéticos y estudiar su dinámica a través del tiempo permiten 
conocer mejor el comportamiento de las plantas durante su ciclo de desarrollo, además 
de permitir dar conclusiones con respecto a la capacidad de utilización de la energía 
lumínica, CO2, agua y nutrientes, contribuyendo en el diseño de sistemas de manejo 
eficientes (Fortes et al., 2009). 
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1.4.5 Estado de los estomas: Los estomas cumplen funciones muy importantes dentro 
de la planta, como lo relacionado con aspectos fotosintéticos y de transpiración. Lo 
anterior tiene que ver con la difusión de CO2 atmosférico dentro de la hoja, el cual es 
importante para llevar a cabo la bioquímica del carbono en procesos como la 
regeneración de enzimas de carboxilación y la síntesis de carbohidratos, además son 
importantes para la difusión de vapor de agua al exterior, siendo estos procesos 
controlados por la apertura o cierre del aparato estomático. Teniendo en cuenta lo 
anterior, son la luz y la concentración de CO2 quienes controlan la apertura estomática 
en relación con la demanda fotosintética de CO2 de la planta (Farquhar & Sharkey, 1982).  
Los tipos de estomas varían según la especie de planta, por ejemplo los presentes en la 
cara abaxial de hojas de plantas de maíz Zea mays son de tipo paracítico teniendo en 
cuenta que presenta dos células subsidiarias o anexas de forma triangular, las cuales se 
encuentran dispuestas paralelamente con respecto a las oclusivas. 
 
La conductancia estomática está relacionada con el grado de apertura de los estomas, 
en plantas C4 es un factor influyente en la tasa de fotosíntesis y tiene que ver con su 
especificidad en la fijación y transformación del CO2 como lo aseguran Huxman y Monson 
(2003), de manera que la anchura del poro estomático puede determinar la conductancia 
estomática de la planta al estar directamente relacionados. La anchura del poro 
estomático depende entre otras cosas de la forma y propiedades de la pared de las 
células guarda (Araus, 1982). 
 
Las plantas C3 y C4 se identifican por los patrones de respuesta de sus estomas a las 
condiciones de luz y otros factores ambientales como humedad y disponibilidad de agua 
en el suelo. Además, estos cambios ambientales pueden alterar parámetros como la 
densidad estomática, tamaño del estoma y la ubicación del mismo, llevando a la 
alteración de la conductancia estomática y con esto desmejorando la asimilación del 
carbono por parte de la planta (Maherali et al., 2002). 
 
Por otra parte, en plantas C4, las células oclusivas responden de manera indirecta a 
través de una señal química que proviene de las células del mesófilo (Wong, cowan y 
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farquhar 1978), estudios reportados por  Huxman y Monson (2003) afirman que 
específicamente las plantas de maíz presentan este tipo de respuesta como una alta 
sensibilidad estomática; además presentan tasas máximas de fotosíntesis y 
conductancia estomática menor comparadas con las C3 (Ripley, Gilbert, Ibrahim & 
Osborne, 2007), esto explica cómo las C4 solventan el riesgo de transpiración y 
evaporación en condiciones ambientales de temperatura y luminosidad drásticas. Sin 
embargo, Catsky y Col (1973) citado por Araus (1982) afirman que la conductancia 
estomática no varía frente a fluctuaciones en la irradiancia. 
 
La Densidad estomática es el número de estomas por unidad de área (Chaimsohn, 
Montiel, Villalobos & Mora, 2008). Según Araus (1982) la densidad estomática y 
formación del estoma, aumenta y se genera respectivamente a medida que la hoja se 
expande y, va descendiendo paulatinamente a medida que la hoja envejece, además la 
división estomática cesa en algún punto del desarrollo de la hoja. Givnish (1988) citado 
por Maherali et al. (2002) afirma que las hojas que presentan mayor exposición al sol 
tienen densidades más altas de los estomas, esto es de esperarse si se tiene en cuenta 
que la densidad estomática varía con las condiciones ambientales (Brownlee, 2001. 
Citado por González, 2014); del mismo modo, existen ciertas disposiciones que permiten 
solventar dichas influencias ambientales como el aumento de la abertura estomática 
(Bussis et al., 2006) en casos de exposición a mayores niveles de radiación solar. 
 
No obstante, las respuestas en cuanto a densidad estomática, conductancia estomática 
e índice estomático, son propias de cada especie de planta, por ejemplo las plantas de 
maíz presentan una relación inversa entre la densidad estomática y la capacidad 
fotosintética en condiciones de alta radiación solar; de hecho, estas respuestas pueden 
variar en hojas de una misma planta y partes de la misma hoja. 
 
Por su parte, el índice estomático. “Es una función total de la radiación recibida y de las 
variaciones que se experimentan durante los días precedentes a la diferenciación de los 
estomas de la hoja” (Schoch et al., 1980. citado por Reyes-López et  al., 2015).  De esta 
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manera, la humedad relativa y la intensidad de la luz durante el desarrollo de la hoja 
afectan al valor del índice estomático. 
 
1.5 LA RADIACIÓN ULTRAVIOLETA 
 
La radiación solar llega a la capa estratosférica del planeta tierra en diferentes longitudes 
de onda; según la longitud y la energía se clasifica en diferentes tipos, siendo las más 
conocidas: radiación infrarroja (IR), radiación visible (VIS), radiación ultravioleta (RUV) 
(Figura 10). La radiación Infrarroja (IR) cuya longitud de onda comprende desde los 760-
780 nm hasta los 10000 a 15000 nm (Límite del espectro al que pertenece las 
microondas) produce cambios en los estados de energía de electrones en los átomos o 
en los estados vibracionales y rotacionales de los enlaces moleculares en los cuerpos 
calientes (Monsalvo, 2009); constituye el 59% del espectro de emisión solar y 40% de la 
radiación que llega a la superficie terrestre y con energía Quantum: 0.0012 - 1.65 eV.   
 
Figura 10. Espectro de radiación solar.   
 
Fuente: Autores 
 
La radiación visible (VIS) (350 nm a 750 nm, energía Quantum: 1.65 - 3.1 eV) es la 
radiación que es capaz de percibir el ojo humano, es la utilizada por las plantas para el 
proceso de fotosíntesis, por esta razón se le conoce como radiación fotosintéticamente 
activa (PAR, por sus siglas en inglés) (Carrasco-Ríos, 2009). La radiación ultravioleta 
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(RUV) constituye la porción más energética del espectro electromagnético que incide en 
la superficie de la tierra, con energías quantum que van de 3.1 a 124 eV. Según Casal 
(2010) “se produce por saltos de electrones en átomos y moléculas excitados”. Esta 
región del espectro electromagnético presenta longitudes de onda desde los 100 a 400 
nm y se divide en: UV-A (315–400 nm) UV-B (280–315 nm) UV-C (100–280 nm) 
(Organización mundial de la Salud (OMS), 2003), siendo esta última la más nociva. El 
95% de la radiación UV-A llega a la superficie del planeta, en contraste la UV-B es 
parcialmente absorbida por el ozono entrando sólo un 5% (Svobodova, Walterova, & 
Vostalova, 2006), y la UVC es absorbida totalmente (Benavides, 2010). 
 
Se ha demostrado, que los niveles de energía UV que atraviesa la estratosfera del 
planeta, alcanza mayores niveles en las regiones tropicales, comparado con las zonas 
templadas, de manera que dichos niveles dependen de la latitud y la altitud (Kataria, 
Guruprasad, Ahuja, & Singh, 2013; Manrique, 2003).) A una mayor altitud, la atmósfera 
tiende a un adelgazamiento por lo cual la absorción de radiación UV es menor; con cada 
1000 metros de incremento de la altitud, la intensidad de la radiación UV aumenta en un 
10 a 12% así mismo cuanto más cerca del ecuador, más intensa es la radiación UV 
(OMS, 2003).  
 
Para el caso de Colombia, los niveles de radiación son altos, más en la región andina 
dadas sus características altitudinales propias de la cordillera (ver figura 11), 
presentándose valores extremos de radiación en un nivel que va de los 10.5 a los 14.5 
en un rango de 0.5 a 14.5 (instituto de Hidrología, Metereología y Estudios Ambientales 
IDEAM, 2014). Un ejemplo de lo anterior son los páramos, bioma Neotropical de alta 
montaña caracterizado por su elevada radiación solar (Meizner et al., 1985. Citado por 
Castrillo, 2006). 
 
En Colombia no existen datos concretos de los índices de radiación solar diario para la 
región de páramo según lo indica la Red Nacional, sin embargo el Atlas de Radiación 
Solar para Colombia, presenta datos de la energía solar promedio indicados para 
algunas regiones del país presentando la región andina el máximo valor de 1643 kWh/m2 
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/año, comparado con la región amazónica con 1551 kWh/m2 /año y la pacífica con 1278 
kWh/m2 /año. 
 
Figura 11. Promedio de distribución del índice ultravioleta máximo anual en Colombia.  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: IDEAM (2014). Disponible en: 
http://atlas.ideam.gov.co/basefiles/RadiacionPDF/UV_12.pdf 
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Por otra parte, la concentración de ozono es variante dependiendo del mes del año, es 
asÍ como en los meses de diciembre, enero y febrero la distribución del ozono es mucho 
más bajo por lo que hay una mayor exposición a radiación ultravioleta, por el contrario 
en meses como julio, agosto y septiembre se evidencian valores más altos de ozono (por 
lo general comienza a abrir en agosto de cada año y alcanza su máxima extensión del 
área en octubre con una tendencia de 4.9 ± 4.7 millones de km2 aproximadamente 
(Solomon et al., 2016). 
 
Según el IDEAM el ozono atmosférico en el mes de enero se caracteriza por presentar 
los valores más bajos, en el rango de 235 a 245 Unidades Dobson. A nivel regional, el 
sur de la región Caribe y el norte de la región Andina registran las menores 
concentraciones de ozono y por ende una mayor radiación ultravioleta (Stavro, 2007), 
especialmente en zonas de montaña de Antioquia, Santanderes, Boyacá, 
Cundinamarca, Eje Cafetero, Tolima, Huila, Chocó, Valle, Cauca y Nariño y en ciudades 
como Pasto y Bogotá (IDEAM, 2010) ver figura 12. 
 
Las longitudes de onda más cortas de la radiación ultravioleta, son las más dañinas en 
cuanto a su incidencia sobre los seres vivos, esto radica en que dichas longitudes de 
onda presentan una mayor energía, los efectos nocivos van desde alteraciones a nivel 
molecular (daños a nivel del  ADN), celular (alteraciones de orgánulos en plantas como 
cloroplastos), individual (peces, anfibios) o de ecosistema (favoreciendo especies más 
resistentes, alteración del zooplancton y fitoplancton), hasta afecciones de la salud 
humana (Cáncer de piel, quemaduras, mutaciones, cataratas). 
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Figura 12. Distribución promedio de la columna total de ozono en el año 2014 sobre el 
territorio colombiano (Unidades Dobson UD). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: http://atlas.ideam.gov.co/visorAtlasRadiacion.html 
 
Según Cortés et al. (2011), son varios los factores que influyen sobre la radiación que 
ingresa al planeta tierra, tales como: 
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● La elevación solar: Según el eje perpendicular en el que se encuentre el sol con 
respecto al planeta, se presenta o no una mayor elevación en la intensidad de la 
radiación ultravioleta, debido a que el sol encuentra un menor espesor de la 
atmósfera terrestre. Según la OMS (2003) en épocas de verano la radiación 
ultravioleta incidente sobre el planeta es mucho mayor que en otras temporadas, 
especialmente en horas de mediodía; por el contrario, según Benavides (2010) en 
una nota técnica del IDEAM afirmó que:  
 
“Cuando el ángulo del Sol está más cercano al horizonte llega menos radiación UV a la 
superficie de la Tierra debido a que atraviesa una distancia más larga en la atmósfera y 
encuentra más moléculas de ozono, dando lugar a una mayor absorción”. 
 
● La altitud: Como se explicó con anterioridad, a mayores elevaciones, el espesor de 
la atmósfera disminuye, por lo tanto, los organismos que circundan sobre estos 
ecosistemas son más susceptibles a padecimientos por esta radiación o presentan 
adaptaciones a la misma. 
● La latitud: Este factor tiene que ver con el fenómeno explicado anteriormente sobre 
la perpendicularidad de la tierra, en el ecuador los rayos del sol caen de manera más 
perpendicular, por ende cuanto más cerca al ecuador, mayor será la radiación. 
● La reflexión por el suelo o determinadas superficies: Según la superficie en la que 
caen los rayos ultravioleta, así mismo se reflejan o dispersan. Por ejemplo la nieve 
refleja hasta un 80%, la espuma del agua de mar hasta un 25% (OMS, 2003). 
● Nubosidad: Dependiendo del espesor y tipo de nube se puede disipar la radiación 
ultravioleta que ingresa al planeta tierra. 
● Ozono atmosférico: Se puede decir que el ozono, es el protector solar por excelencia 
para el planeta tierra y los organismos en él, esta capa absorbe y dispersa la 
radiación UV, por ende el deterioro de la misma puede permitir el ingreso de radiación 
ultravioleta de mayor energía sobre la biosfera. 
 
Proyecciones indican que la cantidad de radiación UV-B alcanzará mayores niveles en 
la superficie del planeta en los próximos años (Barbato et al., 2000),  el PNUMA, aseguró 
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en el 2005 que en algunas partes de la Antártica se ha destruido aproximadamente hasta 
un 60% de la cantidad total de ozono (Pyle, 1996 citado por Frohmeyer & Staiger, 2003) 
debido a esto, desde 1980 al 2009, el flujo de radiación UV-B principalmente dentro del 
rango de los 290-315 nm aumentó en la tropósfera en promedio 6-14% (Kakani et al., 
2003a).  Por lo anterior, es indispensable considerar medidas preventivas y de mitigación 
de dicho impacto, razón por la cual estudios específicos sobre los efectos de la radiación 
ultravioleta sobre el planeta y sus diferentes factores ambientales son de vital 
importancia. 
 
1.6 LA PROBLEMÁTICA EN LA CAPA DE OZONO 
 
El conocimiento de la atmósfera del planeta tierra resulta de gran importancia si se tiene 
en cuenta que del equilibrio de su composición (principalmente química) depende la vida 
en él, son diversas las moléculas y su concentración en la atmósfera, cada una 
cumpliendo una función dentro de la dinámica de la misma. Si bien es cierto, el planeta 
tierra se encuentra constantemente expuesto a diferentes tipos de contaminación y 
contaminantes, siendo una problemática a nivel de la corteza, la hidrósfera, la biósfera y 
la atmósfera. No cabe duda que la alteración de cualquiera de las fases que componen 
el planeta repercute directa e indirectamente sobre la atmósfera su composición y 
comportamiento. 
 
Las fuentes de contaminantes atmosféricos pueden ser fijas antrópicas (fábricas, 
quemas), fijas naturales (Incendios, erupciones volcánicas) o móviles antrópicas (gases 
de combustión de aviones, barcos, automóviles), así mismo los contaminantes pueden 
clasificarse en primarios: sustancias vertidas directamente sobre la atmósfera desde las 
fuentes, algunas de las problemáticas que causan son smog, efecto invernadero, entre 
otros; y/o secundarios: se forman al llegar a la atmósfera a través de procesos químicos 
que sufren los contaminantes primarios y son por lo general los causantes de las 
problemáticas ambientales más alarmantes, como lo es la destrucción de la capa de 
ozono. Algunos ejemplos de dichos contaminantes son: gases como el CO2, CH4, NOX, 
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SOX y otros químicos sintéticos como los CFC (Clorofluorocarbonos), bromuro de metilo, 
entre otros. 
 
El ozono y más exactamente la capa de ozono, es el factor que influye en la atenuación 
de la radiación electromagnética que ingresa al planeta tierra; éste absorbe radiación UV 
entre 200-290 nm. Se produce constantemente debido a una serie de interacciones entre 
la radiación ultravioleta y el oxígeno que tienen lugar a nivel de la estratósfera (Zea, León 
& Eslava, 2000). 
 
Sin embargo el ozono estratosférico puede reaccionar con algunas otras moléculas 
presentes en la atmósfera (cuya estructura posee átomos de cloro, bromo, flúor, entre 
otros), las cuales lo pueden descomponer tras una serie de reacciones. A estas 
sustancias contaminantes se les conoce como Sustancias Agotadoras de Ozono (SAO); 
según el Instituto Nacional de Ecología y Cambio Climático (INECC). Dicha destrucción 
de la capa de ozono ha tenido consecuencias muy marcadas, ya que a mediados de 
siglo se registraron valores cercanos a 500 U.D y para la década de los 90 se había 
reducido un 30%. Para determinar que existe un agujero en la capa de ozono, el valor 
del ozono debe estar por debajo de las 200 U.D (Zea, León & Eslava, 2000). 
 
Algunas de esas sustancias agotadoras de ozono se conocen como halocarbonos, los 
cuales a su vez son gases de efecto invernadero y son utilizados principalmente en 
refrigeración, aire acondicionado, como agentes expulsores para espumas, como fluidos 
dieléctricos y para la fabricación de espumas de poliuretano; según el Protocolo de 
Montreal deben ser eliminados para el año 2030. Se derivan de los hidrocarburos y deben 
su nombre a la sustitución por flúor, cloro, bromo de todos o algunos de sus átomos de 
hidrógeno entre estos se conocen: hidroclorocarburos, hidrobromocarburos. En la tabla 
3 se pueden apreciar algunos HCFC. La dinámica de estas sustancias inicia cuando al 
llegar a la atmósfera reaccionan con la radiación ultravioleta, desprendiendo los 
halógenos presentes en ella (cloro, bromo, flúor) como radicales libres que interactúan 
con el ozono presente en la estratosfera, descomponiéndolo y formando monóxidos con 
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el halógeno, igualmente el halógeno se disocia y se continúa con la cadena de 
destrucción de miles de moléculas de ozono. Ver figura 13. 
 
Tabla 3. Algunos compuestos halógenos presentes en la atmósfera. 
Designación Nombre Fórmula 
Estructura 
molecular 
Usos 
 
 
 
HFC-125 
 
 
1,1,1,2,2- 
Pentafluoroetano 
 
 
CF3CHF2 
 
Componente de mezcla 
para aire 
acondicionado. 
Refrigeración comercial 
y bombas de calor. 
Fabricación de 
extintores. 
 
 
 
HFC-134a 
 
 
 
 
1,1,1,2- 
Tetrafluorometano 
 
 
 
CH2FCF3 
 Refrigerante para móvil 
y para el hogar. 
Frigorífico/congelador. 
Componente de mezcla 
para inmóvil con aire 
acondicionado y 
refrigeración comercial. 
 
 
 
HCFC-141b 
 
 
 
1,1-dichloro-1-
fluoroeano 
 
 
 
CCl2FCH3 
 
 
 
Utilizado anteriormente 
en la UE como agente 
de expansión para el 
poluretano y espumas 
fenólicas. 
 
HCFC-124 
 
 
1-Chloro-1,2,2,2-
tetrafluoroethano 
 
CHCIFCF3 
 
 
Sólo para ser usado 
como refrigerante 
reciclado o regenerado. 
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Designación Nombre Fórmula 
Estructura 
molecular 
Usos 
 
 
 
PFC 116 
 
 
 
Perfluoroetano 
 
 
 
CF2F6 
 Industria de 
semiconductores. 
Especialista de 
refrigerante a baja 
temperatura. 
 
Como medida de mitigación del impacto ambiental generado, se diseñó un nuevo 
halocarbono cuya estabilidad le confería menor probabilidad de disociarse y expulsar 
radicales libres que interactúan con el ozono, además son por lo general menos tóxicos 
que los halocarbonos bromados y clorados ya que existe una mayor estabilidad entre C-
F, un ejemplo de dicho compuesto es el bromoclorodifluorometano (CClBrF2) y el 
tetrafluoroetano convirtiéndose en sustitutos de los CFC. 
 
Figura 13. Reacciones químicas que se dan a nivel de la estratósfera entre el ozono y 
moléculas halógenas, en este caso el cloro, responsables del deterioro de la capa de 
ozono.  
Fuente: Autores. 
 
Pese a que en la actualidad se han minimizado el uso de SAO, los daños ocasionados 
por estas sustancias siguen teniendo repercusiones en el ambiente debido a su 
estabilidad y perdurabilidad en la atmósfera ya que según el grupo intergubernamental 
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de expertos sobre el cambio climático (2005) “la mayoría de los CFC se eliminan de la 
atmósfera en escalas temporales que van de los 50 a los 100 años. Con excepción del 
HFC-23, que tiene una vida de 270 años, los HCFC y los HFC se eliminan de manera 
eficiente de la troposfera mediante procesos de oxidación”. Por lo anterior es necesario 
que se sigan investigando propuestas con respecto a los sustitutos de dichas sustancias 
ya que si bien es cierto se controla una problemática ambiental pero se incrementa otra 
como lo es el calentamiento global. 
 
Figura 14. Consumo mundial de los principales CFC y HCFC en los años 90s y el HFC 
como sustituto. (a) Consumo mundial (en kilotoneladas por año) CFC y HCFC, y la 
introducción gradual de los HFC como sustitutos. (b)  Concentraciones atmosféricas 
globales promedio de cuatro HFC principales utilizados desde 1990 como sustitutos de 
SAO (HFC-134a, HFC-143a, HFC-125 y HFC-152 a). Nótese el rápido crecimiento de la 
concentración en la atmósfera. 
Fuente: UNEP (2001). 
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2. EFECTO DE LA RADIACIÓN ULTRAVIOLETA (UV-B) SOBRE LA EFICIENCIA 
FOTOQUÍMICA DE PLANTAS C4 USANDO COMO MODELO Zea mays 
 
 
2.1 INTRODUCCIÓN 
 
Los cambios globales en la composición química de la atmósfera han tenido como 
resultado una reducción en las concentraciones de ozono, dicho efecto ha conducido al 
incremento en la energía solar UV que llega a la superficie del planeta Tierra, 
presentando un impacto nocivo para el medio ambiente y diversas formas de vida; dicha 
cantidad de radiación UV que atraviesa la estratósfera depende de la latitud, altitud y del 
perfil de O3 que se encuentre sobre el área determinada. Es así como las plantas en la 
región tropical están expuestas a niveles más altos de radiación UV en comparación con 
las zonas templadas (Sahoo, Sarkar, Singh, Kafatos, & Summers, 2005). En la región 
andina, debido a mayores niveles de radiación se podría presentar un impacto negativo 
en el desarrollo de las plantas. 
 
Entre las investigaciones que sobre el efecto de la UV-B sobre plantas C4, se encuentran 
la de Barbato et al. (2000) quienes comprobaron que la radiación UV-B tiende a reducir 
la concentración de enzimas carboxilantes, teniendo esto un impacto negativo en la 
planta, ya que dichas enzimas son importantes en los procesos catalíticos de la β-
carboxilación del fosfoenolpiruvato (PEP) en presencia de HCO3- y Mg2+, para producir 
oxaloacetato (OAA) (Chollet et al., 1996) además de ser importantes para la síntesis de 
proteínas, homeostasis del pH citosólico, electro neutralidad y osmolaridad (Echeverría 
et al., 2010). Guruprasad et al. (2007); Kataria y Guruprasad (2012) también 
comprobaron otros daños causados por la UV-B a nivel de características morfológicas, 
fisiológicas, componentes bioquímicos y moleculares. 
 
A pesar de los diversos daños que puede causar la UV-B en la planta, parece que el 
aparato fotosintético es uno de los blancos de fotodaño de dicha radiación ya que se ha 
observado que reduce la eficiencia en el transporte de electrones (Pfünde, Pan, & Dilley, 
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1991), disminuye la fijación de CO2 y la producción de O2 (Kakani, Reddy, Zhao & Sailaja 
2003b; Allen, Mckee, Farage, & Baker, 1997). 
 
Por otra parte, teniendo en cuenta las características anatómicas-fisiológicas propias de 
plantas con metabolismo C4 se puede afirmar que estas son más resistentes a diversos 
factores ambientales comparadas con las C3, ya que entre otras cosas, las C4 minimizan 
el proceso de fotorrespiración y presentan tilacoides pobres en fotosistema II (PSII es 
blanco de fotodaño de la radiación UV-B) al ser los cloroplastos de las células que rodean 
el haz vascular carentes de granas (Principalmente las de tipo NAD-ME). 
 
Sin embargo, pese a los diferentes mecanismos fisiológicos de adaptación las plantas 
C4, surgen inquietudes por saber hasta qué punto pueden llevar a cabo sus 
especializaciones bioquímicas para contrarrestar los efectos nocivos de un ambiente 
cambiante, efectos como los que pueden surgir al exponerse a niveles de radiación 
mayores como lo es la UV-B. 
 
El presente capítulo muestra las respuestas de plantas de maíz (Zea mays) como modelo 
C4 sometidas a radiación ultravioleta B (UV-B) durante periodos de 6 horas diarias por 
20 días, comparadas con plantas testigo las cuales estuvieron en condiciones de 
luminosidad ambiente. 
 
2.2 MARCO TEÓRICO 
 
2.2.1 Efecto sobre aspectos ultraestructurales de la planta 
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2.2.1.1 Efecto sobre el aparato fotosintético. Las plantas C4, presentan ciertas 
características fotosintéticas propias de su adaptación a ambientes con temperatura y 
radiación elevadas, por ejemplo, plantas C4 de tipo NADP-ME presentan cloroplastos 
con pilas agranales lo que las hace carentes de PSII (que se encuentran en una mayor 
concentración en las granas) siendo este fotosistema blanco de foto daño inducido por 
la radiación de tipo ultravioleta. De igual manera, investigaciones anteriores han 
comprobado que aunque las otras especies C4 como las NAD-ME y PEP-Ka responden 
de manera distinta a los cambios en la intensidad de la radiación UV-B, ésta trae 
consecuencias desfavorables para el buen funcionamiento de su aparato fotosintético. 
   
Aunque los primeros estudios al respecto concluían que las plantas C4 especialmente 
plantas de maíz eran tolerantes a UV-B como lo afirmaron Ambasht y Agrawal (1995) al 
no encontrar efectos nocivos de la radiación UV-B sobre la capacidad fotosintética ni 
cambios producidos a nivel de los pigmentos fotosintéticos, más adelante Pal, Sharma, 
Abrol y Sengupta (1997) y posteriormente Kataria y Guruprasad (2012) en estudios con 
la misma planta, demostraron que al disminuir su exposición a UV-B, éstas presentaban 
un mayor rendimiento en la fotosíntesis neta (Ganancia real de carbono por la planta) ya 
que la UV-B influye en cambios a nivel de la cadena transportadora de electrones, en el 
proceso de fotofosfoliración y/o asimilación de carbono. Además, Correia et al. (1999) 
comprobaron que las plantas de maíz sometidas a UV-B, disminuyeron un 57% el 
rendimiento en la fotosíntesis neta, fenómeno atribuido a una disminución en la densidad 
estomática; años más tarde, Kataria et al. (2013) evidenciaron consecuencias similares 
en plantas de sorgo y amarantos las cuales además mostraron reducción en el 
crecimiento, en la acumulación de biomasa y la conductancia estomática. 
 
Estudios más actuales como el realizado por Kataria & Guruprasad (2014) sobre el efecto 
de la UV-B sobre la cadena transportadora de electrones, comprueban que tras la 
exposición a UV-B, plantas del género Amaranthus (Tipo NAD-ME) presentan un bajo 
rendimiento en PSII al verse alterada toda la cadena de transporte de electrones desde 
el lado de los donantes del PSII hasta el PSI, disminuyendo así el contenido de NADPH 
y ATP, esto según citan los autores ocasiona una limitación de la RuBP o la regeneración 
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de la enzima PEP (Onoda et al., 2005 citado por Kataria & Guruprasad, 2014) y, por 
tanto, puede reducirse la tasa de asimilación de CO2. Con lo anterior queda comprobada 
la acción dañina de la UV-B sobre el aparato fotosintético de las plantas C4 pese a la 
tolerancia que poseen frente a diversos factores ambientales, siendo importante realizar 
más estudios que permitan comprender las respuestas fisiológicas de las mismas frente 
a cambios en factores ambientales de este tipo. 
 
2.2.1.2   Efecto sobre los pigmentos fotosintéticos. Los pigmentos fotosintéticos son la 
base fundamental de la fotosíntesis en las plantas, ya que son éstos los que reciben la 
energía lumínica en forma de fotones y tras la excitación de algunos de sus electrones, 
inician una cadena de transporte electrónico cuya función es producir ATP, NADPH y 
oxígeno (como residuo). Teniendo en cuenta el papel que desempeñan estos 
compuestos en la planta, el estudio frente a daños que puede provocar la UV-B en éstos 
es de vital importancia. 
 
Así Correia et al. (1999) en experimentos con maíz determinaron que la radiación UV-B 
disminuye hasta en un 34% el contenido total de carotenoides y además comprobaron 
que la clorofila a se ve más afectada que la clorofila b pues se disminuye en mayor 
medida. Barsig y Malz (2000) sólo evidenciaron impactos negativos sobre la clorofila b 
en plantas de maíz dulce; según estos autores, “ocurre un efecto dañino leve sobre los 
dominios de recolección de luz, encontrando que la clorofila a y el β-caroteno parece ser 
más estables contra el estrés UV-B”. 
 
Por otra parte se ha demostrado en plantas de Zea Mays Correia et al. (1999), Sorghum 
spp (Kataria & Guruprasad, 2012), Amaranthus tricolor (Kataria & Guruprasad, 2014), 
que al excluir las plantas de la radiación UV-B haciendo uso de filtros, estas presentan 
incrementos en las concentraciones de los pigmentos fotosintéticos. 
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Tabla 4. Cambios ocurridos a nivel de los pigmentos fotosintéticos causados por la 
radiación ultravioleta B (UV-B) en algunas plantas C4.  
Planta 
Especie 
C4 
Clorofila a Clorofila b Carotenos Autores 
 
Artemisia 
annua L 
 
 
 
NAD-ME 
Se reduce 
17.3% al 
exponer a 
UV-B 
Se reduce 
25.8% al 
exponer a 
UV-B 
Aumentan 44% 
con la exclusión 
de UV-B 
 
Rai et al. 
(2011). 
 
Amaranthus 
tricolor 
Mayor proporción de 
clorofila b que clorofila 
a, al excluir UV-B 
Aumentan 22% 
con la exclusión 
de UV.B 
Kataria y 
Guruprasad 
(2014). 
 
Zea mays L. 
 
 
NADP-
ME 
Clorofila a disminuyó en 
mayor medida que la 
clorofila b 
Disminuye un 
34% con la 
exclusión UV-B 
Correia y 
Areal 
(1999). 
 
Sorghum 
spp 
Clorofila b aumenta en 
mayor proporción que la 
clorofila a, con la 
exclusión UV-B. 
Aumentan 
significativamente 
con la exclusión 
UV-B. 
 
Kataria y 
Guruprasad 
(2012). 
 
 
Ambasht y Agrawal (1995) analizaron la respuesta de los pigmentos fotosintéticos en 
plantas de Maíz sometidas a radiación UV-B evidenciando que se aumentaba la 
concentración de la clorofila durante los 20 y 60 días de crecimiento en comparación con 
su control y presentando una notable reducción a los 40 días. También analizaron 
pigmentos de tipo antocianinas y comprobaron su elevada concentración al día 20 con 
una posterior reducción hasta los 60 días. 
 
Rai et al. (2011) explican que la reducción en los niveles de clorofila observados al 
exponer las plantas a radiación UV-B puede atribuirse a la inhibición de la biosíntesis de 
la clorofila, la degradación del pigmento o de sus precursores como protoclorofila y 
protoclorofilida; es importante considerar que la  clorofila puede ser más sensible al foto 
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daño debido principalmente a su estructura y función como principal captadora de luz en 
la membrana del tilacoide; por el contrario,  el incremento de los carotenoides puede 
deberse a la resistencia que oponen contra las ROS (especies reactivas de oxígeno) 
disminuyendo así el estrés causado por la luz UV-B (Kataria & Guruprasad, 2014), lo 
anterior puede determinarse como un mecanismo de protección de las plantas frente a 
la radiación ultravioleta, si se tiene en cuenta que los carotenoides actúan como 
moléculas capaces de disipar la energía de excitación excedente en forma de calor 
(Manrique, 2003); (Joshi et al., 2007). 
 
2.2.1.3 Efecto sobre flavonoides. Los flavonoides son derivados fenólicos que absorben 
en la región UV-B con un máximo de absorción a 300 nm, se les atribuye acción 
protectora frente la radiación UV-B ya que según Caldwell, Robberecht y Flint (1983) “los 
flavonoides reducen el efecto deletéreo de la luz UV-B sobre los distintos componentes 
celulares”. Además, Wang, Gorsuch y Hughes (1997) afirman que hasta un 95% de la 
radiación UV-B puede ser interceptada por los flavonoides. Así mismo, un estudio 
realizado por Jiayang et al. (1993), comprueba que la radiación UV-B induce una mayor 
síntesis de flavonoides como mecanismo de defensa, acumulando uno o más 
intermedios de la vía de flavonoides, además de desarrollar otro tipo de compuestos de 
protección conocidos como ácidos sinápticos.  
 
Algunos estudios datan de flavonoides específicos que cumplen dicha función protectora, 
es el caso de la investigación realizada por Tevini (1991) citado por Teramura y Sullivan 
(1994) quienes afirman que la UV-B induce aumentos a nivel del ARNm y la actividad 
enzimática sintasa de chalconas y fenilalanina amonio liasa (CHS y PAL) las cuales están 
encargadas en la síntesis de flavonoides.  
 
Estudios más recientes, concluyen que el mecanismo de protección de los flavonoides 
frente a la UV-B se debe a la sobrerregulación de distintos genes que participan en la 
síntesis de los fenilpropanoides (Carrasco-Ríos, 2009). Investigaciones específicas en 
plantas C4 comprobaron que las plantas de maíz presentan tolerancia con respecto a 
condiciones de estrés y entre las razones que lo ameritan se encuentra la acción 
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protectora de flavonoides y nó solo en las hojas sino además en el polen de la planta 
como lo demostraron Krupa y Kickert (1993) citado por Santos, Almeida, Santos y 
Salema (1998) y a nivel del material genético, como lo demostraron Stapleton & Walbot 
(1994) quienes en su investigación con plantas de maíz comprobaron que flavonoides 
especialmente de tipo antocianinas protegieron el ADN, ya que según ellos, éstas tienen 
la capacidad de filtrar luz necesaria para la actividad fotoliasa la cual es indispensable 
para este mecanismo de protección. 
 
2.2.2 Efecto sobre aspectos estructurales de la planta 
 
2.2.2.1 Efecto sobre la longitud de la planta. La radiación ultravioleta UV-B es causa de  
distintas complicaciones fisiológicas en la planta que se evidencian a nivel estructural: 
alteraciones en crecimiento, longitud, peso, desarrollo, área foliar, despigmentación, etc.  
En este sentido, con respecto a la longitud, Pal, Sharma, Abrol, y Sengupta (1997) 
evidenciaron que al excluir plantas de maíz de la radiación UV-B estas presentan un 
pequeño aumento en la altura (entre 4-10%), sin embargo observaron una disminución 
en el área foliar en todos los estados de crecimiento; por su parte Quaggiotti, Trentin, 
Dalla Vecchia y Ghisi (2004) observaron cambios a nivel de la longitud del tallo; Yin y 
Wang (2012) evidencian que la UV-B afecta notoriamente el rendimiento y crecimiento 
de plantas de maíz, especialmente la altura de la planta, reduciendo hasta un 9% su 
desarrollo normal y  Mark, Saile-Mark y Tevini (1996) también realizaron estudios en 
plantas de maíz las cuales mostraron significativa reducción en todas las etapas de 
crecimiento con respecto a la altura al exponerse a UV-B.  No obstante, Barsig y Malz 
(2000) no observaron cambios morfológicos en la planta ni de coloración, ni longitud 
después de ser irradiadas con luz UV-B, sin embargo, se debe tener en cuenta que todas 
las investigaciones presentan diferencias metodológicas como intensidad de radiación, 
variedad de planta y condiciones de radiación ambiental de la zona. 
 
El comportamiento a nivel de la longitud de la planta como respuesta a la UV-B 
observado en diversas investigaciones, puede explicarse con lo reportado en la 
investigación de Correia, Coutinho, Bjorn, & Torres-Pereira (2000) y la de Ros y Tevini 
56 
 
(1995) citado por Yin y Wang (2012)  quienes afirman que una reducción en la altura de 
la planta se debe a la destrucción fotooxidativa de una fitohormona, el ácido indol acético, 
además de la reducción de la extensibilidad de la pared celular. 
 
La mayoría de estudios realizados en plantas C4 utilizan como modelo la planta de maíz, 
debido probablemente a su fácil propagación, cantidad de biomasa que puede obtenerse 
para estudio y a su fácil manejo en laboratorio y campo. 
 
2.2.2.2 Efecto sobre los estomas. Los estomas cumplen una función vital en la planta ya 
que de ellos depende el intercambio gaseoso entre la misma y su medio exterior, por 
ende, se debe conservar un estado de equilibrio entre dicho intercambio para que no se 
vean alterados los procesos bioquímicos y así poder regular la ganancia de carbono. Sin 
embargo, existen cambios a nivel atmosférico que pueden alterar dicho equilibrio como 
por ejemplo el incremento en la presión parcial del CO2 del medio, humedad relativa, 
temperatura y el aumento en la intensidad de luz (Hetherington & Woodward, 2003), de 
este modo, el estado de los estomas se puede evaluar teniendo en cuenta cambios a 
nivel del índice estomático, conductancia estomática y densidad estomática, entre otros. 
Según Schoch et al. (1980) citado por Reyes-López et al. (2015) el índice estomático es 
una función total de la radiación recibida y de las variaciones que se experimentan 
durante los días precedentes a la diferenciación de los estomas de la hoja, por lo cual es 
de esperarse que aumentos en los niveles de energía lumínica proveniente del sol 
puedan alterar el índice estomático, llevando a perjudicar procesos bioquímicos 
secundarios que dependen del equilibrio fisiológico de éstos.  
 
Se ha encontrado pocos estudios referentes al efecto de la UV-B sobre la condición de 
los estomas de plantas C4, entre esos Ambasht y Agrawal (1995) quienes reportaron en 
plantas de maíz que la conductancia estomática es mayor en plantas sometidas a 
radiación UV-B comparadas con las testigo, llegando a un punto límite a los 40 días de 
edad, tiempo en el cual se comienza a ver una reducción del 6.4%. Por su parte Correia 
et al. (1999) demostraron en plantas de maíz que la UV-B induce un aumento en la 
resistencia estomática, esto lo comprobaron al verse disminuida la tasa de transpiración. 
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Finalmente Kataria et al. (2013) comprobaron que al excluir plantas de sorgo y amarantos 
de UV-B estas se mejoran la conductancia estomática, lo cual resultó en una reducción 
de la fotosíntesis neta. 
 
De acuerdo a lo anterior, son pocos los antecedentes referentes al efecto directo de la 
radiación UV-B sobre la condición de los estomas exclusiva en plantas C4 ya sea sobre 
su índice, conductancia o densidad, ya que la mayoría de investigaciones profundizan 
sobre el efecto de la temperatura y mayores concentraciones de CO2 atmosférico 
(Sánchez, Larqué, Nava & Trejo, 2000), efecto del potasio sobre la conductancia 
estomática en especies C4 como Amaranthus hypochondriacus L (San Miguel-Chávez, 
Hernández-Sequera, Rosas-Calleja, Trinidad-Santos, & Larqué-Saavedra, 1998) o por 
otra parte profundizan en plantas C3 como arroz (Daig, Peng, Chávez & Vergara, 1995); 
pimienta (Hosseini,  Carapetian,  & Khara, 2001); algodón (Kakani et al., 2003a), entre 
otros.   
 
2.2.2.3 Efecto sobre la Biomasa.  Si bien es cierto la radiación UV-B genera respuestas  
a nivel estructural como reducción en la longitud de la planta, disminución del área foliar, 
pérdida de crecimiento de la raíz, entre otros, esto puede influir indirectamente en 
cambios en la acumulación de biomasa, así lo afirman Zuk, Upadhyaya y Golaszewski 
(2003) en Setaria viridis (C4 Tipo NADP-málico (Burtnell et al., 2010) lo cual relacionan 
con la disminución en el área foliar y reducción en la altura de la planta sometida a 
exposición con UV-B, disminución  a nivel de la masa fresca de hojas, brotes y raíces, 
así como el área foliar. Así mismo Mark, Saile-Mark y Tevini (1996) demostraron en 
plantas de maíz que la exposición a UV-B conlleva a una reducción en el peso seco y 
fresco, así como también en el área foliar de la planta, indicando un retraso en el 
desarrollo.  
 
Sin embargo, estudios realizados también en plantas de maíz por Ambasht y Agrawal 
(1995) reportan de manera contraria que esta planta es resistente a la radiación UV-B, 
ya que encontraron un aumento en la acumulación de biomasa de un  4.2, 9.0 y 7.2%, 
respectivamente, en 20, 40 y 60 días. De la misma manera, Cybulski III & Peterjohn 
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(1999) determinaron que la radiación UV-B no afectó la biomasa de tres especies de 
gramíneas con metabolismo C4 Echinochloa crusgalli, Setaria faberi, Elymus virginicus, 
Asi mismo, Quaggiotti et al. (2004) no evidenciaron cambios a nivel de peso seco entre 
plantas tratadas con radiación UV-B y sus controles. 
 
Teniendo en cuenta la contraposición de las investigaciones con respecto a las plantas 
de maíz en cuanto a su resistencia o no frente a la radiación UV-B es importante tener 
en cuenta la variedad de la planta, los factores ambientales del lugar donde se realizó la 
investigación (cultivo de plantas) y las técnicas y metodologías empleadas en laboratorio, 
como por ejemplo, tiempo de exposición a UV-B, intensidad de radiación, para poder así 
establecer comparaciones de este tipo.  
 
2.3 METODOLOGÍA 
 
2.3.1 Cultivo de plantas y tratamiento: Semillas de maíz variedad ICA V-109 se 
sembraron, durante el mes de abril de 2016 en condiciones de temperatura de 
aproximadamente 30-35°C, en macetas de icopor de 750 mL de volumen, con un 
sustrato de tipo Franco Arcilloso formado por suelo y abono orgánico (Figura 15); el 
sustrato se encontraba en condiciones de pH adecuado (6,4), un porcentaje de 1.5% de 
Materia Orgánica,  con una C.I.C (Capacidad de intercambio catiónico) de 21 meq/100g 
y una concentración de elementos mayores de 44 mg/kg de P; 5.2 meq/100g de Ca; 3.1 
meq/100g de Mg; 0.2 meq/100g de Na y 0.51 meq/100g de K, entre otros (Anexo 1).  
 
Después de 15 días de su germinación grupos de plantas fueron sometidas a radiación 
ultravioleta B (UV-B) haciendo uso de lámparas Philips Narrowband TL100W/01 durante 
6 horas diarias (7am a 1pm), las plantas testigo se mantuvieron en condiciones normales 
de fotoperiodo aproximadamente de 12 h. Se realizaron muestreos cada 4 días por un 
periodo de 20 días y todas las mediciones se realizaron por triplicado. 
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Figura 15. Cultivo de plantas de maíz en sus respectivas macetas.  
 
Fuente: Autores 
 
2.3.2 Aspectos Ultraestructurales: 
 
2.3.2.1 Fotosíntesis en plantas C4. Transporte de electrones en el aparato fotosintético: 
 
2.3.2.1.1 Reacción de Hills: La reacción de Hill, consiste en utilizar un aceptor artificial 
de electrones, el DCPIP (2,6 diclorofenolindofenol) para observar el efecto de la radiación 
sobre el transporte electrónico fotosintético. 
 
El DCPIP en estado oxidado, presenta coloración azul, mientras que reducido no tiene 
color. Las moléculas del colorante interceptan dos electrones en la cadena fotosintética, 
por lo que la pérdida del color demuestra que el flujo de electrones está ocurriendo 
durante las reacciones dependientes de la luz. Esta pérdida de color es proporcional al 
flujo de electrones y puede ser cuantificada en un espectrofotómetro. 
 
Se replicó la metodología utilizada por Toledo, Camero, Durán, Villamizar & Contreras 
(2012) con algunas modificaciones, teniendo en cuenta lo siguiente: 
 
● Aislamiento de cloroplastos: Se pesaron 5 gr de hojas frescas, se cortan en 
pedazos excluyendo tallos y venas. Se procedió a macerar en un mortero enfriado 
previamente (se usó hielo durante todo el proceso) se homogeneizó durante 2 
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minutos con 5 ml de tampón fosfato a pH 6.5. Se Filtró el homogenizado. El filtrado 
se dispuso en dos tubos y se procedió a centrifugar por 5 minutos a 5000 rpm, se 
descartó el sobrenadante y el precipitado se resuspendió con 5 ml de tampón frío 
y se centrifugó nuevamente bajo las mismas condiciones. Una vez más se 
descartó el sobrenadante y el precipitado se lavó una vez más con 5 ml de tampón 
para centrifugar posteriormente la suspensión. Finalmente se descartó el 
sobrenadante y se resuspendió el precipitado en 2.5 ml de tampón fosfato 50 mM 
pH 6.5. 
● Observación de cloroplastos: La observación de cloroplastos al microscopio, 
garantiza la eficacia del procedimiento anterior. La ausencia de ellos indicaría que 
al centrifugar no precipitaron por lo cual se hace necesario centrifugar por más 
tiempo. Para la observación de los cloroplastos se siguió el siguiente 
procedimiento: 
● Se tomó una gota de suspensión de cloroplastos y se dispuso sobre un 
portaobjeto, se cubrió con un cubreobjetos. Posteriormente se enfocó el 
microscopio a 40X. Finalmente se agregó una gota de aceite de inmersión 
para observar en 100X los cloroplastos. 
● Concentración de cloroplastos: Se determinó la concentración de cloroplastos 
mediante el conteo en Cámara de Neubauer, tomando 0.1 μL de suspensión de 
cloroplastos  y se realizó conteo en un microscopio de luz binocular, utilizando una 
Cámara de Neubauer. Los resultados fueron expresados como número total de 
cloroplastos aislados por mililitro de medio. El volumen de la muestra se estableció 
bajo las condiciones de trabajo, ya que no se encontraron protocolos, estudios o 
reportes anteriores de conteo de cloroplastos por este medio, teniendo que 
estandarizar la metodología. 
● Actividad fotosintética de cloroplastos: Bajo luz de laboratorio débil, y cubriendo 
los tubos de ensayo con papel aluminio, se pipeteó cada uno de los componentes, 
siguiendo el orden de la tabla 5, añadiendo en último lugar la suspensión de 
cloroplastos a cada tubo, el tubo 3 contiene suspensión de cloroplastos 
previamente hervidos. 
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Una vez agregados todos los componentes a cada tubo, se mezcló por inversión y se 
procedió a eliminar el papel, se dispusieron en una gradilla y se iluminaron durante 5 
minutos con una lámpara a una distancia de 20 cm. Pasado el tiempo se filtró cada una 
de las muestras y se transfirieron a una celda espectrofotométrica procediendo a la 
lectura en UV-VIS a 620 nm frente a un blanco con agua. 
 
Tabla 5. Reacción de Hill. 
 N° de Tubo 
1 2 3 
Tampón fosfato 5 mL 5 mL 5 mL 
2,6 DCPIP - 5 mL 5 mL 
H2O 5 mL - - 
Cloroplastos 0.5 mL 0.5 mL 0.5 mL (Hervidos) 
Iluminación (5 min) Sí Sí NO 
 
2.3.2.1.2 Evaluación de la presencia y concentración de pigmentos: 
 
2.3.2.1.2.1 Extracción de pigmentos: Los métodos de extracción permiten obtener el 
extracto de los pigmentos como flavonoides y clorofila a y b. En este estudio se 
implementó la metodología propuesta por Sumanta, Haque, Nishika y Suprakash (2014) 
con algunas modificaciones. Se realizaron dos extracciones utilizando como disolvente 
etanol y acetona grado analítico, para la extracción de flavonoides y clorofilas 
respectivamente. Se pesaron 0.5 gr de hojas frescas trituradas de plantas de Zea mays 
y se le aplicó 5 ml del disolvente para cada caso. Se procedió a macerar y el producto 
se centrifugó a 2000 rpm durante 10 minutos. Terminada la centrifugación se obtuvo un 
sobrenadante que contenía los pigmentos. Los pigmentos se almacenaron en tubos de 
ensayo con tapa rosca a 4°C. 
2.3.2.1.2.2 Medición de los espectros de absorción: La espectroscopia juega un papel 
fundamental para determinar si un cambio en la radiación genera variaciones en la 
eficiencia de absorción de energía por parte de los pigmentos. Se tomaron 0.5 ml del 
sobrenadante obtenido con anterioridad y se diluye hasta 5 ml con el disolvente para 
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cada caso, al extracto etanólico se le realizó un barrido de longitud de onda entre 200 y 
380 nm, y al extracto acetónico se le realizó un barrido de longitud de onda entre 400 y 
720 nm. 
 
2.3.2.1.2.3 Concentración de pigmentos fotosintéticos: La determinación de pigmentos 
mediante ecuaciones matemáticas depende del solvente orgánico utilizado en la 
extracción (Moran 1982). De esta manera, para obtener la concentración de pigmentos 
fotosintéticos se tuvo en cuenta la ecuación formulada por Val, Heras y Mongue (1985) 
teniendo en cuentas las absorbancias obtenidas en el extracto acetónico: 
 
Cl a (µg. mL-1 )  =  10.81 Abs662 -  0.75 Abs645     
Cl b (µg. mL-1 ) =  19.02Abs645   -  3.98Abs662   
Cl t   µg. mL-1 ) =    6.83Abs662  + 18.27Abs645   
 
2.3.3 Aspectos estructurales: 
 
2.3.3.1 Estado de los estomas. Se tomaron medidas de conductancia estomática, 
densidad estomática e índice estomático. Para su determinación se realizaron cortes 
longitudinales del envés de las hojas de Zea mays L procurando realizar el corte en la 
misma parte de la hoja en cada muestreo, y se visualizaron en un microscopio de 
contraste de fases MOTIC BA31OE a un aumento de 40X. Para la obtención de las 
imágenes se hizo uso de una cámara Moticam de 10.0 MP. 
 
Estableciendo una relación entre la variación del tamaño de los estomas y la apertura 
estomática (conductancia estomática) se examinaron modificaciones en los rasgos de 
los estomas midiendo el largo (LE) y ancho (AE) de los mismos en un analizador de 
imágenes Motic Images Plus ML 2.0.  
Por otra parte, se determinó el índice estomático, a través de la ecuación sugerida por 
Wilkinson (1979):  
IE = (NE*100) / (CE+NE) 
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Donde: IE: Índice estomático, NE: Número de estomas por campo de observación 
(Densidad estomática), CE: Número de células epidérmicas en el campo de observación. 
 
2.3.3.2 Longitud de la planta: Se tomaron medidas cada 4 dias de la longitud total de la 
planta desde el extremo de la raíz hasta la punta de la hoja más larga, haciendo uso de 
una regla graduada de 30 cm. Se cuidó que las raíces no se separaran de la base del 
tallo a la hora de extraerlas de las materas para la medición, éstas se lavaron y se 
secaron a temperatura ambiente. 
 
2.3.3.3 Biomasa: La producción de biomasa en plantas de maíz depende de la cantidad 
de radiación fotosintéticamente activa interceptada. Se tomaron medidas de peso fresco 
para hojas, tallo y raíz haciendo uso de una balanza analítica. Para las medidas de peso 
de las raíces, éstas se lavaron y se secaron a temperatura ambiente. Para la 
determinación del peso seco, las muestras fueron introducidas en una estufa a 70°C por 
un periodo de 5 horas para su posterior gramaje.  
 
2.4 RESULTADOS Y DISCUSIONES 
 
2.4.1 Aspectos Ultraestructurales: 
 
2.4.1.1 Observación de cloroplastos: En la figura 16 se puede observar la presencia de 
cloroplastos en solución. Comparando las imágenes de plantas control con irradiadas, 
se evidencia que a medida que pasan los muestreos se presenta una mayor cantidad de 
cloroplastos en plantas control, indicando una adecuada ontogenia de la planta, todo lo 
contrario ocurre en plantas irradiadas, principalmente en el muestreo 5. En el muestreo 
2 y 3 se observa que los cloroplastos de plantas irradiadas presentan un mayor tamaño 
comparado con plantas control, lo cual puede ser un indicio de que la planta aumenta el 
tamaño de cloroplastos como un probable mecanismo de respuesta y defensa para 
contrarrestar los efectos nocivos de la radiación UV-B.  
 
64 
 
Figura 16. Imágenes de cloroplastos aislados de plantas de maíz sometidas a radiación 
ultravioleta B y sus controles. Las imágenes fueron obtenidas a partir de una cámara 
Moticam de 10.0 MP, adaptada a un microscopio de contraste de fases MOTIC BA31OE 
a un aumento de 40X. TES (Control), UV-B (irradiadas), M1 (Muestreo día 1), M2 
(Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 (Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17). 
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Fuente: Autor 
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2.4.1.2 Concentración de cloroplastos: En la figura 17a se puede apreciar 
cualitativamente que en plantas control la concentración de cloroplastos tiende a ser 
constante en cada muestreo a excepción del muestreo 5, el cual presenta una 
disminución en la concentración de cloroplastos del 41% comparado con el muestreo 4, 
esto puede estar asociado al efecto de la radiación solar la cual se incrementó en la 
región durante la fecha de muestreo (IDEAM, 2016).  
 
Con respecto a las plantas irradiadas con UV-B, se observa una tendencia a disminuir la 
concentración de cloroplastos a medida que pasan los días de exposición a la radiación. 
Una vez las plantas se someten al tratamiento, experimentan niveles de estrés, reflejado 
en una reducción de un 38.65% para el muestreo 2 (tras 4 días de exposición a la 
radiación) con excepción del muestreo 3, donde se observó un incremento en la 
concentración de estos, posiblemente como un mecanismo de defensa de la planta para 
contrarrestar los efectos de la radiación. En los muestreos posteriores se presenta una 
disminución en la concentración de cloroplastos, que se agudiza en el muestreo 5 por 
los efectos de la radiación solar de la región, como se mencionó anteriormente. 
  
Por otra parte, en la relación presentada en la figura 17b se evidencia que aunque la 
concentración de cloroplastos es variable a lo largo de los muestreos, a nivel general las 
plantas control presentan una mayor concentración de cloroplastos con respecto a las 
irradiadas, esto concuerda con lo expresado por Santos, Almeida, Santos & Salema 
(1998) quienes afirman que diferentes niveles de radiación UV-B provocan una 
disminución en el número de cloroplastos en hojas de maíz, lo que puede deberse a 
daños en la epidermis adaxial en la zona distal de las hojas como lo comprobaron 
Fagerberg y Bornman (1997), estos autores además evidencian cambios en el volumen 
interno de los cloroplastos de plantas irradiadas. 
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Figura 17. Efecto de la radiación UV-B sobre la concentración de cloroplastos. (a) 
Concentración de cloroplastos (Número de células/mL de solución) presentes en la 
suspensión obtenida a partir de hojas de maíz de plantas tratadas con UV-B y sus 
respectivos controles para cada muestreo. (b) Relación entre la concentración de 
cloroplastos presentes en muestras de plantas irradiadas y sus controles. M1 (Muestreo 
día 1), M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 (Muestreo día 13), M5 (Muestreo 
día 17). 
Fuente: Autor 
 
En la presente investigación se tiene como resultado una disminución de la 
concentración de los cloroplastos inducida por la radiación UV-B, de igual manera otros 
autores reportan cambios cualitativos en los mismos como resultado de la radiación, 
entre los que se encuentra la disminución de pigmentos en los cloroplastos (Salama, 
Watban & Al-Fughom, 2011) y cambios en el volumen de cloroplastos (Fagerberg & 
Bornman, 1997) y (Fagerberg, 2007). 
 
2.4.1.3 Actividad de la cadena transportadora de electrones. Reacción de Hills. Permite  
establecer la eficiencia de la cadena transportadora de electrones (CTe-) en cloroplastos 
aislados, mediant la decoloración del DCPIP, entendiéndose que a menor intensidad del 
color, mayor reducción del aceptor artificial de electrones y mayor eficiencia en la cadena 
transportadora de electrones. 
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Tras 4 días de exposición a la radiación, se observa un comportamiento similar para 
plantas irradiadas y los controles en el funcionamiento de la CTe-. Sin embargo, en el 
muestreo 3 y 4, la cadena transportadora de electrones de plantas irradiadas presenta 
una menor velocidad de reducción de aceptor artificial de electrones indicando un estado 
de estrés, dicha respuesta se ve más marcada en el muestreo 3 con una absorbancia de 
0.704 comparado con su control 0.495. Por el contrario, en el muestreo 5 se puede 
observar una mayor eficiencia en la capacidad de reducción del DCPIP de plantas 
irradiadas y aunque estas presentan mayor capacidad de reducción que su testigo, los 
valores son similares, lo que no nos permite establecer una diferencia entre los 
tratamientos. Lo que se infiere, es que para este muestreo las plantas testigo pudieron 
verse afectadas por mayores índices de radiación solar ambiente que los muestreos 
anteriores  (Figura 18). 
 
Como resultado de esta investigación se evidencia la influencia ejercida por la radiación 
UV-B sobre la eficiencia de la CTe- en las plantas, teniendo en cuenta que en plantas 
expuestas a la radiación, el colorante 2,4 diclorofenoindofenol (DCPIP) se  reduce en 
menor medida comparado con  las plantas testigo, con lo cual se infiere que la radiación 
UV-B afecta el paso de electrones en la cadena transportadora, desde el centro de 
reacción hasta el aceptor de electrones y de esta manera podrían verse alterados los 
productos fotosintéticos. 
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Figura 18. Efecto de la radiación UV-B sobre la capacidad de reducción del aceptor final 
en la cadena transportadora de electrones en hojas de plantas de maíz. TES (Control), 
UV-B (Irradiadas con UV-B). M1 (Muestreo día 1), M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo 
día 9), M4 (Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
Es importante destacar que otras investigaciones han hecho uso de la metodología 
implementada en este trabajo para la reacción de Hills con otros fines, como determinar 
el efecto de herbicidas sobre el aparato fotosintético o específicamente para establecer 
cuál es el efecto de mayores niveles de radiación sobre plantas C3, encontrándose sólo 
un estudio del efecto de la UV-B en plantas C4 donde usaron como modelo plantas de 
sorgo y maíz, afirmando que la radiación UV-B poco afecta la reacción de Hills en estas 
plantas (Basiouny, Van, & Biggs, 1978). 
 
2.4.1.4 Pigmentos. Medición de espectros de absorción:  Compuestos fenólicos: De 
acuerdo a las diferentes absorciones observadas en la figura 19, en la zona comprendida 
entre los 200 a 380 nm se puede inferir la presencia de flavonoides. Muchos flavonoides 
exhiben 2 bandas de absorción en la región del UV/vis; la banda I aparece en un rango 
de los 300 a 385 nm y es representativa del anillo A de estos compuestos, y la banda II 
correspondiente al anillo B aparece entre los 225 y 285 nm (Lock, 1988); sin embargo, 
cada flavonoide se caracteriza por poseer un  espectro UV característico. 
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Según Pastor de Abram y Zelada (2006) las especies C4 acumulan flavonoides mono a 
tetrasulfatados del tipo isoramnetina y quercetina o kaempferol sulfatados. 
 
En la figura 19 se observa que en el muestreo 2 se presenta un incremento en la 
absorbancia en la región de los 225 a 320 nm de las plantas irradiadas con un aumento 
de absorbancia de 2.67 a 4.15, lo que puede indicar el aumento en la biosíntesis de 
compuestos fenólicos. Tevini (1991) citado por Teramura y Sullivan (1994) mencionan 
que la UV-B induce aumento en la actividad enzimática sintasa de compuestos fenólicos 
como chalconas y la fenilalanina amonio liasa, importantes para la síntesis de 
flavonoides. 
 
De acuerdo a los resultados obtenidos para el muestreo 2 es posible inferir que en la 
planta se manifiesta un mecanismo de defensa como respuesta a los efectos nocivos de 
la radiación, suponiendo la presencia de flavonoides, ya que estos son compuestos 
secuestradores de radicales libres como lo afirman Martínez-Flórez, González-Gallego, 
Culebras, & Tuñón (2002) y Hofmann et al. (2000). Uno de los compuestos fenólicos de 
importancia antioxidante que se destaca son las chalconas, que para Patil, Mahajan, & 
Katti (2009), está relacionada con diversos mecanismos de acción como la captación de 
radicales libres, quelación de iones metálicos y su papel como sustrato para radicales 
libres de tipo superóxido e hidróxido, especialmente aquellas chalconas con 
sustituyentes hidroxilo y metilo. En la presente investigación inferimos la presencia de 
flavonoides o sus precursores como chalconas o flavononas, debido a que estos 
compuestos fenólicos comprenden rangos de absorción similares a los obtenidos. Es 
importante tener en cuenta que las chalconas son poco abundantes ya que se convierten 
en flavanonas rápidamente (Cartaya & Reynaldo, 2001). 
 
 
 
 
 
71 
 
Figura 19. Espectro de absorción de extractos etanólicos de plantas de maíz expuestas 
a radiación UV-B y su respectivo testigo. EtOH (Extracto etanólico), TES (Control), UV-
B (irradiadas), M1 (Muestreo día 1), M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 
(Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
Por otra parte, es relevante mencionar que el etanol permite extraer flavonoides 
glucósidos (Antocianinas, flavonas, favanonas, flavonoles, isoflavonas) así como taninos 
condensados y posiblemente grasas (Núñez, 2009); además, el espectro obtenido en la 
presente investigación concuerda con los resultados obtenidos por Delgado, Andrade & 
Ramirez (2015) para compuestos fenólicos. No obstante, Pinto et al. (2000) afirman que 
un aumento en la concentración de estos compuestos como respuesta a la radiación UV-
B puede no estar relacionado directamente con un incremento en su síntesis sino que se 
trata posiblemente de una respuesta a la disminución en el tamaño de las células y el 
área foliar. Sin embargo esta investigación refuta lo establecido por estos autores, 
teniendo en cuenta que de ser así, se evidenciaría la respuesta de absorción observada 
en el muestreo 2, en todos los muestreos posteriores de plantas irradiadas ya que todas 
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experimentan disminución en la extensión del área foliar una vez se exponen a la UV-B 
(Figura 24). 
 
Por su parte, otros autores se han esforzado por entender que otros mecanismos 
subyacen a esta acción protectora de compuestos fenólicos, es así como Casati, 
Drincovich, Edwards y Andreo (1999) afirman que la UV-B induce a una mayor síntesis 
de la enzima NADP-ME lo cual proporciona bloques de construcción y energía para la 
biosíntesis de compuestos de defensa, como los flavonoides, lo que sugiere un papel del 
metabolismo del malato en la defensa de las plantas. Por su parte, un equipo de 
investigadores argentinos de la Agencia CyTA – Instituto Leloir, descubrieron en el 2011 
que el óxido nítrico protege a las plantas del estrés provocado por la radiación UV-B, 
absorbiendo la radiación e induciendo la expresión de genes para la producción de 
flavonoides por medio de una proteína que denominaron ‘P’. Además, algunos autores 
datan de la importancia del ácido ascórbico presente en el estroma de los cloroplastos 
como mecanismo de captación de radicales libres (Rao & Ormrod, 1995). 
 
Sin embargo, a pesar de la acción protectora de dichos compuestos se observa un 
descenso progresivo en la absorbancia de los mismos para los muestreos 3, 4 y 5; lo 
cual pone en manifiesto el efecto dañino de la UV-B sobre la estructura de los 
compuestos, infiriendo que tal vez la radiación provoca daño a largo plazo de los mismos 
alterando la síntesis de estos compuestos de protección. 
 
Clorofilas: A pesar que investigaciones anteriores, evidencian que plantas C4, 
específicamente plantas de maíz expuestas a radiación UV-B no presentaban cambios 
en los valores de absorbancia de los pigmentos fotosintéticos como clorofila a y b 
(Ambasht & Agrawal, 1995) la presente investigación encuentra resultados diferentes 
que evidencian que después de exponer las plantas a radiación UV-B estas 
experimentan cambios a nivel de la absorbancia como se muestra la figura 21. Se puede 
observar que para los muestreos 3 y 4, de las plantas irradiadas, la absorbancia se 
incrementa con un valor máximo en el muestreo 3 de 0.92 a 430 nm y 0.49 a 663 nm y 
en el muestreo 4 de 0.76 a 430 nm y 0.42 a 663 nm (Figura 20 y 21).  
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Figura 20. Espectros de absorción de extractos cetónicos de plantas de maíz  expuestas 
a radiación UV-B y su respectivo testigo. ACE (Extracto cetónico), TES (Control), UV-B 
(irradiadas), M1 (Muestreo día 1), M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 
(Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17). 
Fuente: Autor 
 
Se infiere que este comportamiento se debe a la actividad antioxidante ejercida por 
compuestos fenólicos como se mencionó anteriormente (figura 19). De esta manera, 
pudo generarse una barrera de protección en la planta potenciando la concentración de 
los pigmentos, influyendo en dicha respuesta. No obstante a partir del muestreo 4, se 
evidencia un descenso en la concentración de los pigmentos.   
 
Por su parte la figura 21 evidencia cómo las plantas testigo siempre permanecen en un 
valor de absorbancia más alto comparado con las irradiadas muestreo tras muestreo, lo 
que pone en manifiesto la pérdida en la concentración de la clorofila, a causa de la 
exposición a UV-B. 
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Figura 21. Relación entre las absorbancias de pigmentos fotosintéticos obtenidas para 
plantas de maíz expuestas a radiación UV-B y sus respectivos controles a 431 nm 
(absorbancia máxima). TES (Plantas control), UV-B (Plantas expuestas a radiación UV-
B).  
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
 
Finalmente, el comportamiento espectral de los extractos de pigmentos evidenciado en 
el muestreo 5, puede explicarse con lo propuesto por Zvezdanovic y Markovic (2008) 
quienes afirman que la radiación UV-A y UV-B pueden causar un alto nivel de excitación 
en los pigmentos fotosintéticos, a tal punto que conlleva a un fenómeno denominado 
“oxidación fotoquímica” del radical π-catión de la molécula, dicho fenómeno provoca 
blanqueamiento de la clorofila atacando los dobles enlaces de la cadena fitol de la 
molécula conduciendo así, a la formación de numerosos fotoproductos y deterioro de la 
molécula. 
 
2.4.1.5 Concentración de clorofila a y b: Si bien es cierto, los espectros de absorción de  
extractos cetónicos de hojas de plantas de maíz, permitieron apreciar el efecto de la 
radiación UV-B sobre la absorbancia de la clorofila, se determinó su concentración para 
evidenciar cuantitativamente el efecto de la radiación; de esta manera a nivel general se 
puede apreciar que plantas testigo exponen una mayor concentración de clorofila a como 
de clorofila b con respecto a plantas irradiadas (Figura 22a), esto también se evidencia 
en la concentración de clorofila total de plantas testigo con respecto a irradiadas (Figura 
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22b) lo cual confirma lo observado en la figura 23. Pese a que la diferencia en 
concentraciones no es muy intensa se manifiesta daño a causa de la radiación UV-B. Lo 
anterior puede indicar una disminución en la biosíntesis de la clorofila a y la degradación 
de sus precursores, estos resultados concuerdan a los obtenidos por Salama, Watban & 
Al-Fughom (2011) en plantas de desierto las cuales fueron expuestas a diferentes 
intensidades de radiación UV-B.  
 
Figura 22.  Efecto de la UV-B sobre la concentración de pigmentos fotosintéticos. (a) 
Concentración de clorofila a y clorofila b de plantas de maíz en condiciones de luz 
ambiente (control) con respecto a plantas irradiadas con UV-B. (b) Concentración de 
clorofila total de plantas de maíz en condiciones de luz ambiente (control) con respecto 
a plantas irradiadas con UV-B. TES (Control), UV-B (irradiadas), M1 (Muestreo día 1), 
M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 (Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17). 
Fuente: Autor 
 
Es importante mencionar lo ocurrido durante el muestreo 4 en la concentración de 
clorofila a y b de plantas testigo, ya que se evidencia una drástica disminución de las 
mismas, lo cual puede atribuirse a condiciones de estrés como resultado de elevados 
niveles de radiación solar ambiental durante esos días de muestreo como se ha 
mencionado en casos anteriores, que sumado a la radiación ultravioleta suministrada, 
afectaron las plantas en mayor medida, esto teniendo en cuenta un informe emitido por 
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el IDEAM (2016) que afirma que en colombia se ha aumentado hasta un 75% los niveles 
de radiación solar y para ciudades como Ibagué y Cali hasta un 65% (principalmente 
durante el segundo trimestre del año 2016). 
 
Autores como Barsig y Malz (2000) señalan que en plantas de maíz el contenido de 
clorofila a y carotenoides se mantienen con cambios muy mínimos bajo la exposición a 
UV-B, mientras que la clorofila b tiende a disminuir, lo cual concuerda con los resultados 
obtenidos en la presente investigación. 
 
Figura 23. Efecto de la UV-B sobre la concentración de clorofila a y b en plantas de maíz. 
(a) Concentración de clorofila a y b en plantas bajo la influencia de radiación UV-B. (b) 
Relación clorofila a/b de plantas de maíz bajo la influencia de radiación UV-B. 
 
El muestreo 3 evidencia de igual forma que en parámetros anteriores, la respuesta más 
favorable con respecto a la radiación UVB, lo cual indica como se ha mencionado 
previamente un efecto fitoprotector. Finalmente, en el muestreo 5 cuando las plantas ya 
han pasado varios días bajo el efecto de la radiación, se observa una disminución 
drástica tanto en clorofila a como clorofila b, evidenciando un daño en las moléculas.  
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Estableciendo una relación entre las clorofilas evaluadas, se precisa que en plantas de 
maíz existe una mayor concentración de clorofila a con respecto a clorofila b, pero, 
teniendo en cuenta la respuesta de las clorofilas de manera independiente frente a la 
radiación, es la clorofila a, la que se ve más afectada (Figura 23 a y b). 
 
2.4.2 Aspectos estructurales: 
 
2.4.2.1 Longitud de la planta.  Los resultados obtenidos concuerdan con Yin & Wang  
(2012) quienes después de irradiar plantas de maíz durante 4 semanas observaron 
disminución en la altura. Correia et al. (2000) y Tevini et al. (1989) citado por Pal, Sharma, 
Abrol, & Sengupta (1997), afirman que la causante de dicho estancamiento en la altura 
de la planta se debe a que se inhibe la biosíntesis de auxinas (principalmente el ácido 
indol acético) las cuales estimulan el crecimiento, principalmente la elongación de las 
células; además, Yin & Wang (2012) citan a Saile-Mark & Tevini (1997) quienes afirman 
que también se ve afectada la biosíntesis de giberelinas. La presente investigación 
evidencia de manera cualitativa (figura 24) y cuantitativa (figura 25), los efectos de la 
radiación UV-B sobre la altura de la planta, la cual se ve afectada notablemente. La figura 
25 muestra las diferencias existentes entre la longitud total de las plantas control y las 
irradiadas, evidenciando así que el efecto de la radiación UV-B sobre la longitud de las 
plantas, se presenta de manera inmediata, si se tiene en cuenta que para el segundo 
muestreo, la longitud ya se ha reducido hasta un 6.29%. 
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Figura 24. Plantas testigo Vs plantas bajo influencia de radiación UV-B que permiten 
apreciar el cambio a nivel de la longitud de la planta.  
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Fuente: Autor 
 
En el muestreo 5 tras 120 horas de exposición a UV-B se evidencia una diferencia de 49 
cm de altura entre plantas testigo y plantas irradiadas, con un 37% menos en longitud en 
las plantas irradiadas; para esta fase final de la experimentación las plantas irradiadas 
crecieron solo un 15.60% con respecto al primer muestreo, mientras que las testigo 
tuvieron un crecimiento del 83.67%. 
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Figura 25. Longitud total de plantas irradiadas con UV-B (UV-B) y sus respectivos 
controles (TES). Muestreos: 1(Día 1), 2 (Día 5), 3 (Día 9), 4 (Día 13), 5 (Día 17). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
Autores como Pal, Sharma, Abrol, y Sengupta (1997) afirman que los daños a nivel de la 
altura de la planta no son alarmantes, ya que en su estudio sobre el efecto de la radiación 
UV-B sobre el crecimiento de plantas de maíz encontraron que al finalizar la fase de 
experimentación, las plantas que habían sido excluidas de la UV-B solar sólo tuvieron un 
crecimiento de 4 a 10% en todas las etapas de crecimiento más que las que se 
sometieron a la radiación UV-B, sin embargo es importante tener en cuenta que los 
autores trabajaron con filtros de exclusión UV-B solar y en este caso las plantas se 
sometieron a radiación UV-B a una mayor intensidad, por lo cual es de esperarse la alta 
variación que existe entre el crecimiento expuesto por plantas testigo con respecto a las 
irradiadas; por su parte, otros trabajos con plantas C4 concuerdan con la presente 
investigación, como la realizada por Kataria y Guruprasad (2012) quienes concluyen que 
la radiación UV-B si tiene efectos nocivos a nivel de la altura de la planta, más 
exactamente la longitud internodal del tallo, sin embargo estos efectos son más nocivos 
en plantas C3 comparadas con plantas C4. 
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2.4.2.2 Estado de los estomas 
 
2.4.2.2.1 Análisis morfométrico. La luz es uno de los factores con mayor influencia en la  
apertura y/o cierre de los estomas, ya que al iluminarse, los cloroplastos presentes en 
las células oclusivas inician un proceso de hinchamiento, además se estimula la 
absorción de iones y la acumulación de solutos orgánicos llevando a la disminución del 
potencial osmótico, con lo cual esta dinámica permite la apertura o cierre del estoma y 
por ende cambios a nivel de la longitud y ancho del mismo, teniendo esto una  relación 
directa con la actividad fotosintética en la planta (Suárez & Fernández, 1984). 
 
En la presente investigación, el análisis morfométrico de los estomas pone de manifiesto 
el efecto que causa la radiación UV-B sobre estos, en la medida que se observa un 
hinchamiento del estoma y en la mayoría de casos alargamiento del mismo (figura 26), 
además del cierre completo del ostiolo comparado con estomas de plantas testigo, los 
cuales se mantuvieron con un mayor ancho y menor longitud, dicho cambio en la 
morfometría pueda deberse al cambio a nivel del volumen en los cloroplastos. La figura 
27a muestra los cambios en los estomas de las plantas control con respecto a  las 
irradiadas, teniendo en cuenta su relación largo/ancho, observándose a nivel general un 
comportamiento similar tanto para plantas irradiadas como para plantas testigo. Se 
observa una disminución en esta relación en plantas irradiadas, no obstante el cambio 
no es muy significativo. 
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Figura 26.  Microfotografías de hojas de maíz sometidas a radiación UV-B y sus 
respectivos testigos, mostrando la disposición y tamaño de los estomas (Aumento: 40X).  
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Fuente: Autor 
 
84 
 
Figura 27. Relación largo/ancho de estomas de plantas de maíz tratadas con radiación 
UV-B y su  testigo. M1 (Día 1), M2 (Día 5), M3 (Día 9), M4 (Día 13), M5 (Día 17). 
 
Fuente: Autor 
 
Aunque se presentaron algunos cambios en el tamaño de los estomas y en la apertura 
estomática de los mismos, los resultados evidencian poca influencia de la UV-B sobre 
aspectos morfológicos de los estomas de las plantas de maíz. Para el caso del ancho, 
es posible observar que los estomas de plantas irradiadas presentan mayores 
dimensiones comparado con sus respectivos testigos a partir del 2 muestreo (Figura 28), 
esto puede deberse a la disminución del potencial osmótico a causa del hinchamiento de 
los cloroplastos presentes en las células oclusivas como se mencionó anteriormente. 
 
De igual manera, la figura 28 evidencia en el muestreo 5 una notoria disminución en el 
ancho de los estomas de plantas irradiadas (16.38μm) comparada con su testigo 
(25.8μm), lo cual puede deberse a la destrucción de los cloroplastos allí presentes tras 
someterse a varios días de exposición a UV-B, de igual manera, con la relación 
presentada en la figura 28,  puede evidenciarse durante cada muestreo que aunque 
sigue siendo mayor el ancho de los estomas de las plantas irradiadas que el de sus 
testigos, se observa que este valor desciende a medida que pasan los muestreos. 
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Figura 28. Largo y ancho de estomas de plantas de maíz irradiadas con UV-B y sus 
respectivos testigos. TES (Plantas control), UV-B (Plantas tratadas con radiación). 
Muestreos: 1 (Día 1), 2 (Día 5), 3 (Día 9), 4 (Día 13), 5 (Día 17). 
 
 
Fuente: Autor 
 
Es importante tener en cuenta que no se encontraron antecedentes a la presente 
investigación en cuanto al efecto de la radiación UV-B sobre medidas de ancho y longitud 
de estomas en plantas C4, ya que la mayoría de estudios enfatizan en otros aspectos 
ambientales como efecto de la temperatura y disponibilidad de CO2 atmosférico, motivo 
por el cual no se puede realizarcomparaciones de estos resultados con otras 
investigaciones o autores. 
 
2.4.2.2.2 Indice estomático.  Existen algunos genes que controlan la producción y 
distribución de los estomas en la hoja, estos genes modulan las divisiones asimétricas 
en el linaje celular de los estomas; de este comportamiento y su frecuencia, depende la 
producción del número de estomas (Bergmann & Sack, 2007). Como se mencionó 
anteriormente la radiación UV-B induce cambios a nivel genético-molecular que se 
pueden expresar a nivel macroscópico. 
 
El índice estomático se mantuvo relativamente estable con pocas diferencias en cada 
muestreo. Las plantas testigo presentan valores mínimos en los muestreos 2 y 3 
comparados con los demás, a lo que no se puede atribuir una causa clara, salvo la 
aleatoriedad al seleccionar las plantas en los diferentes muestreos.  En el muestreo 3 se 
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presentaron diferencias importantes ya que las plantas testigo presentaron un IE de 
15.38 y las irradiadas de 26.32 (Tabla 6), estos resultados para plantas irradiadas, 
concuerdan los resultados obtenidos para otros parámetros evaluados anteriormente en 
donde los muestreos 3 y 4 presentan los valores más sobresalientes probablemente 
como una respuesta fisiológica de las plantas frente al estrés causado por la radiación. 
 
Tabla 6. Índice estomático de plantas de maíz irradiadas con UV-B y sus respectivos 
testigos. 
IE M1 M2 M3 M4 M5 
TES 25.58 17.86 15.38 28.85 25.00 
UV-B 25.58 20.37 26.32 26.32 21.62 
 
Estos resultados concuerdan con lo expuesto por Cassonet al. (2009) quienes afirman 
que el aumento de la cantidad de luz influye positivamente los cambios en número de 
estomas en la medida que la luz es una señal importante para que las células 
epidérmicas decidan su destino. Esto puede explicar el porqué las plantas sometidas a 
UV-B no disminuyeron su índice estomático al incidir sobre la formación de los estomas 
la intensidad de luz recibida. 
 
En la presente investigación se evidencia que los estomas de maíz no resultaron con 
daños mayores teniendo en cuenta que para el total de muestreos, las plantas irradiadas 
presentaron un promedio de 11 estomas por mm2, y las plantas testigo un promedio de 
11.2 estomas por mm2. 
 
2.4.2.3 Biomasa.  Como resultado de la exposición de plantas de maíz a la radiación UV-
B, se encontró una disminución del peso seco a medida que avanzan los días de 
exposición. Los resultados de la presente investigación concuerdan con lo expresado por 
Kakani et al. (2003b) quienes evidenciaron que si la dosis de UV-B excede los límites de 
tolerancia de la planta, se producen cambios a nivel de la anatomía foliar y se genera 
reducción en la biomasa.  
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Figura 29. Biomasa de plantas de maíz sometidas a radiación ultravioleta B (UV-B) y sus 
respectivos testigos. M1 (Día 1), M2 (Día 5), M3 (Día 9), M4 (Día 13), M5 (Día 17). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
Con solo 4 días de exposición a UV-B, las plantas irradiadas presentan un 51.72% menos 
de peso seco que su testigo y una reducción del 9.67% de peso seco comparado con el 
primer muestreo, contrario a esto, las plantas testigo aumentan un 87.09% con respecto 
al muestreo 1.  
La figura 29 evidencia que para el muestreo 3 las plantas irradiadas presentaron una 
mejora en el peso seco del 46.42% con respecto al muestreo 2, si bien se ha mencionado 
anteriormente, al parecer para esta fase de experimentación la planta desarrolla una 
serie de mecanismos para solventar los daños que está ocasionando la UV-B ya que se 
ha visto el mismo comportamiento de mejora en otros parámetros evaluados. 
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Figura 30. Relación del peso seco entre plantas irradiadas con UV-B y sus respectivos 
controles (TES). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
Los resultados permiten apreciar el impacto de la radiación ultravioleta B sobre el peso 
seco. Las plantas control aumentan el peso seco mientras que  la tendencia en plantas 
irradiadas es mantener el mismo peso o disminuirlo (Figura 30). La producción de 
biomasa se puede relacionar con otros cambios ocurridos a nivel estructural como 
disminución en la longitud de la planta y el área foliar, e incluso de la concentración de 
pigmentos ya que según Casierra-Posada, Peña-Olmos y Ulrichs (2011) “un peso 
específico alto (principalmente en hojas) está relacionado con mayor cantidad de 
componentes fotosintéticos y bioquímicos por unidad de área foliar” e incluso lo 
relacionan con la densidad estomàtica, lo cual concuerda con otros estudios realizados 
en plantas C4 por Zuk, Upadhyaya y Golaszewski (2003) en plantas de almorejo (Setaria 
viridis) y Mark, Saile-Mark & Tevini (1996) en plantas de Maíz (Zea mays), los cuales 
evidenciaron disminución en la biomasa de las plantas a medida que pasan los días de 
exposición a UV-B, esto lleva a concluir que de manera indirecta estas plantas presentan 
una menor tasa de fijación de CO2. 
 
2.4.2.4 Sistema radicular 
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2.4.2.4.1 Longitud de la Raíz. El análisis de la longitud radicular evidencia claramente 
que la radiaciòn UV-B afectó rápidamente a las plantas expuestas ya que para el 
segundo muestreo ya presentaban una notoria disminuciòn en longitud, observándose 
claras diferencias entre plantas con y sin radiaciòn UV-B (hasta un 28.38%) (Figura 31 y 
32) esta tendencia a disminuir la longitud se agudiza a medida que pasan los muestreos. 
En el muestreo 3, la mediciòn de este paràmetro evidencia una mejora en plantas 
irradiadas, las cuales presentaron un desarrollo del 28.31% con respecto al muestreo 2, 
no obstante, las plantas testigo presentaban mayor longitud radicular (36.67%) que las 
plantas irradiadas. Esta mejora se puede atribuir a una serie de mecanismos de 
protecciòn que la planta emplea para sobrellevar el estrés que puede generar la radiación 
UV-B ya que pueden existir efectos sobre la divisiòn celular, o la síntesis de sustancias 
protectoras.  
 
Figura 31. Fotografía de raíz de plantas de maíz tratadas con radiación UV-B y su 
respectivos testigo. Irradiadas (Derecha), Testigo (Izquierda). 
Fuente: Autor 
 
A partir del muestreo 4, no se observa un mayor desarrollo radicular en las plantas control 
(Figura 32a) lo que se puede atribuir al tipo y tamaño de maceta en la que se realizó la 
siembra, por lo cual a medida que la planta se iba desarrollando, su raíz se vio impedida 
a seguir creciendo por falta de espacio y nutrientes, no obstante, los resultados son muy 
dicientes con respecto a los efectos ocasionados por la radiación ultravioleta sobre la 
raíz de plantas irradiadas.  
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Figura 32. Efecto de la UV-B sobre la longitud de la raíz. (a) Longitud de la raíz de plantas 
de maíz irradiadas con UV-B y sus respectivos testigos (TES).  (b) Relación de la longitud 
de la raìz entre plantas irradiadas con UV-B y sus respectivos testigos. 
 
Fuente: Autor 
 
Por otra parte, no solo se evidenció el efecto sobre la longitud de la raíz principal sino 
además sobre el crecimiento y surgimiento de raíces secundarias y sobre el grosor de 
ambas. Como se mencionó en el enunciado 2.4.2.1 se da razón de dicha respuesta, al 
efecto que causa la radiación UV-B directamente sobre las auxinas y las giberelinas, 
dado que la radiación actúa sobre la estructura química de estas fitohormonas de manera 
análoga a como actúa sobre al estructura de pigmentos fotosintéticos, además de inducir 
la producción de ácido abscísico (ABA). 
 
2.4.2.4.2 Biomasa de la Raíz. El efecto de la radiación ultravioleta de tipo UV-B ha sido 
corroborado en los diferentes parámetros evaluados con anterioridad teniendo dichos 
resultados algunas relaciones entre los mismos. La raìz es un órgano fundamental en la 
planta, ya que le permite absorber agua y sales minerales vitales para la fotosíntesis, de 
manera que alteraciones en el funcionamiento de ésta puede desencadenar una serie 
de alteraciones fisiológicas de otros procesos que dependen de ella. Con tan solo 4 días 
de exposición a UV-B, las plantas presentan una reducción del 42.10% del peso seco de 
la raíz (Figura 33a). Estableciendo una relación entre plantas irradiadas y plantas testigo, 
se observa claramente que estas últimas tienden a aumentar en biomasa comparado 
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con las irradiadas, las cuales durante el muestreo 3 presentaron una leve mejora para 
seguir después con la misma tendencia. (Figura 32b). 
 
Sin duda, la figura 33a y 33b, permiten apreciar el efecto directo de la radiación UV-B  
sobre la biomasa de la raíz de plantas de maíz ya que al terminar la fase de 
experimentaciòn las plantas testigo ganan un 84.21% de peso seco y por el contrario 
plantas irradiadas perdieron un 57.89% del mismo. 
 
Figura 33. Efecto de la UV-B sobre la biomasa de plantas de maíz. (a) Peso seco de raíz 
de plantas de maíz irradiadas con UV-B y sus respectivos testigos (TES). (b) Relación 
peso seco plantas UV-B/TESTIGO. 
Fuente: Autor 
 
Autores como García (2006) en estudios de longitud radicular en plantas de maíz 
expresan que una pérdida en la biomasa de la raíz pueda deberse a una disminución de 
la elongación celular como consecuencia de un menor transporte de auxinas, sin 
embargo es importante tener en cuenta que la investigación citada no estudió el efecto 
de la radiación UV-B sobre el sistema radicular, si no el efecto de las concentraciones de 
plomo. No obstante, Smith (2000) citado por Lasso-Rivas (2015) precisa que una 
reducción en la acumulación de biomasa es un indicador fiable de la sensibilidad de las 
plantas a la radiación UV al representar la acumulación de los efectos deletéreos de ésta 
sobre la fisiología de las plantas. 
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2.5 CONCLUSIONES 
 
En el ambiente natural, las plantas están sometidas a la acción de diversos factores 
ambientales, que en conjunto hacen su respuesta fisiológica, la cual ocurre entre 
especies e incluso entre la misma planta, y contribuye, a las diferencias funcionales y 
adaptativas entre ecosistemas (Manrique, 2003). 
 
La presente investigación permitió comprobar que la exposición de plantas de maíz a 
radiación UV-B, concluye en ciertas afectaciones fisiológicas-bioquímicas reflejadas a 
nivel tanto estructural, como ultraestructural. Dichas respuestas a nivel estructural como 
reducción en la longitud de la planta, disminución del área foliar, pérdida de crecimiento 
de la raíz, entre otros, repercuten indirectamente en la acumulación de biomasa, 
esperándose cambios a nivel de este parámetro; por su parte cambios a nivel 
ultraestructural como concentración de cloroplastos así como de pigmentos fotosintéticos 
y el funcionamiento de la cadena transportadora de electrones repercute en una 
disminución de la capacidad fotosintética de la planta. Incluso se puede inferir que 
cambios a nivel ultraestructural son responsables de los efectos a nivel estructural y 
viceversa, como por ejemplo alteraciones negativas a nivel de la condición estomática 
que conlleva a una disminución de la tasa fotosintética como lo corroboran Kataria et al. 
(2013) y Correia et al. (1999), otro ejemplo es una disminución en la concentración de 
cloroplastos y pigmentos que puede inducir a pérdida de biomasa Casierra-Posada, 
Peña-Olmos, & Ulrichs (2011). 
 
Por otra parte teniendo en cuenta la respuesta obtenida para el tercer muestreo en 
parámetros ultraestructurales como la reacción de hills, la concentración de cloroplastos 
y los extractos cetónicos y etanólicos, y en parámetros estructurales como índice 
estomático y biomasa, se infiere una acción protectora de compuestos fenólicos 
(posiblemente chalconas, flavanonas y/o flavonoides) contra la radiación UV-B inmediata 
a la exposición a la radiación, corroborando lo propuesto por Atkinson y Urwin (2012) 
citado por Lasso-Rivas (2015) quienes afirman que las plantas desarrollan mecanismos 
que les permiten detectar y responder a los diferentes factores de estrés, para reducir 
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sus efectos negativos, teniendo en cuenta que la respuesta en la mejora de estos 
parámetros se presentó una vez las plantas se sometieron a la radiación UV-B en el 
muestreo 2, y evidenciado en el muestreo 3. No obstante los muestreos posteriores (M4 
y M5) semejan una tendencia a disminuir, lo que lleva a inferir que pese a los esfuerzos 
de la planta para sobrellevar los efectos nocivos de este factor (UV-B) la planta llega a 
un punto límite. Por todo lo anterior y teniendo en cuenta lo evidenciado en la 
investigación de Morales et al. (2010) finalmente se infiere que la UV-B induce la síntesis 
de flavonoides. Lo anterior contrapone lo propuesto por Correia et al. (1999) quienes 
afirman una resistencia del maíz al ser genéticamente adaptada a una alta radiación UV-
B,  sin embargo nuestra investigación corrobora otra afirmación de estos investigadores 
quienes sugieren  una dosis suplementaria de UV-B para inducir cambios en  la planta, 
esto es importante ya que en la presente investigación se utilizaron dos lámparas UV-B 
lo cual agudizó los efectos de la misma, esto permitió establecer un punto límite de 
resistencia frente a la radiación de esta planta C4. 
 
Por otra parte, se concluye que la planta de maíz, es un adecuado modelo de estudio de 
planta C4, debido a su fácil propagación, cantidad de biomasa que puede obtenerse para 
estudio y a su fácil manejo en laboratorio y campo. 
 
Es importante mencionar que las condiciones de luz natural en las que se encontraban 
las plantas testigo era de alta radiación solar propias del trópico, y que según reportes 
del IDEAM, para el mes en que se realizaron los muestreos (Abril/2016) se presentaban 
altos niveles de radiación solar y UV-B para la zona andina, acompañado de niveles 
superiores de temperatura, lo cual pudo influir en algunas respuestas fisiológicas. 
 
Si se tiene en cuenta que de los productos fotosintéticos dependen en gran medida los 
seres vivos para llevar a cabo sus procesos metabólicos, pensar en un mundo en el que 
cada vez la radiación UV sea mayor y con esto las plantas limíten sus procesos, lleva a 
inferir un panorama desalentador en la medida que se desataría una reacción en cadena 
de acontecimientos catastróficos en el planeta. 
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3. EFECTO DE LA RADIACIÓN ULTRAVIOLETA UV-A SOBRE PLANTAS C4 
USANDO COMO MODELO Zea mays 
 
 
3.1 INTRODUCCIÓN 
 
La radiación UV-A al igual que la UV-B son porciones del espectro electromagnético que 
ingresan al planeta tierra atravesando la capa de ozono; abarca longitudes de onda entre 
320 y 400 nm y es la parte menos energética de la radiación UV (3.1-3.9 eV), dicha 
radiación ha tenido un mayor ingreso al planeta durante las últimas décadas debido al 
deterioro de la capa de ozono. Frederick y Lubin (1988) afirmaron que existe alrededor 
de 10 a 15 veces más fluencia diaria de UV-A en la radiación solar, en este sentido, 
existen algunas discrepancias con respecto a la benignidad de esta radiación en plantas, 
así, algunos autores aseguran que este tipo de radiación no es tan dañina sobre algunos 
aspectos fisiológicos de las plantas, sino que por el contrario, contribuye en la mejora de 
algunos procesos a nivel del aparato fotosintético y que además contribuye en la síntesis 
de compuestos antioxidantes o protectores en la planta, principalmente cuando estas se 
ven expuestas a niveles de estrés como resultado del sometimiento a radiaciones más 
ionizantes como la de tipo UV-B. Por otro lado, otros autores aseguran que dicha 
radiación puede ser dañina al entrar en mayor proporción a la biosfera y por su capacidad 
de penetración en el mesófilo de la hoja.  
 
Sin embargo, es importante tener en cuenta que el número de estudios dirigidos a las 
respuestas de las plantas a UV-A son relativamente pocos y, aunque las plantas que 
crecen en la luz del sol están expuestas a la radiación UV-A, el impacto es aún 
desconocido (Moan, 2009). 
 
Por otra parte, contrario a lo ocurrido con la UV-B, Henderson (1977) y Reid et al. (1971) 
citado por Wang, Gorsuch y Hughes (1997) aseguran que la radiación UV-A no varía 
significativamente con la altitud, latitud u otras razones, sino que se mantiene constante 
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en la luz solar, e incluso aseguran que esta radiación no incrementaría si la capa de 
ozono siguiera en deterioro. 
 
Aunque son pocas las investigaciones al respecto,algunas concuerdan en los efectos 
fitoprotectores de la radiación UV-A  como se mencionó anteriormente, como por ejemplo 
inducir a una mayor expresión de chalcona sintasa y el aumento de la actividad ADN-
Fotoliasa (Wilson, Huner, & Greenberg, 2001), otros autores como Panagopoulos, 
Bornman y  Olof (1990) afirman que dicha radiación es utilizada por la planta incluso para 
la fotosíntesis, no obstante afirman que tiene efectos negativos sobre la síntesis de 
carotenoides y esto puede ser confirmado con lo expresado por Gordart, Thomas, Miller 
y Lee (1993) quienes comprobaron que la UV-A es capaz de interactuar con algunos 
cromóforos para producir especies de oxígeno activo mediante fotosensibilización. 
 
Las plantas C4 se caracterizan por poseer un metabolismo fotosintético eficaz dada las 
condiciones ambientales en las que se encuentran, esto permite concluir que presentan 
una mayor resistencia frente a la radiación ultravioleta, por lo cual resulta interesante 
observar su comportamiento frente a la UV-A y determinar de qué manera influye sobre 
aspectos fisiológicos y bioquímicos de la planta, teniendo en cuenta que que esta 
radiación es capaz de penetrar a mayores profundidades en las hojas comparada con la 
UV-B (Day, Howeils y Rice, 1994), por lo tanto no se debe descartar su efecto, ya que 
esta puede ingresar al mesófilo de la hoja y es allí donde especialmente las plantas C4 
poseen sus cloroplastos granales con PSII. 
 
Es así como el presente capítulo muestra las respuestas a la radiación UV-A de plantas 
C4 usando como modelo de estudio el maíz (Zea mays) sometidas a fotoperiodos UV-A 
de 6 horas diarias por 20 días, comparadas con plantas testigo las cuales estuvieron en 
condiciones de luminosidad ambiente.   
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3.2 MARCO TEÓRICO 
 
3.2.1 Efecto sobre aspectos ultraestructurales de la planta 
 
3.2.1.1 Efecto sobre el aparato fotosintético. Parte de la radiación ultravioleta (UV) es un 
factor ambiental importante para las plantas en la medida que influye positiva o 
negativamente sobre las mismas dependiendo de su intensidad, en este sentido es 
evidente la gran variedad de investigaciones que existen con respecto al efecto de la UV-
B sobre éstas comparado con los pocos reportes encontrados sobre UV-A, reportes que 
minimizan si se especifica su efecto sobre las C4. De esta manera se ha encontrado que 
las investigaciones frente a la radiación de tipo UV-A se enfocan sobre su activación de 
mecanismos de fitoprotección en el aparato fotosintético (Ibdah et al. 2002), siendo muy 
pocos los reportes en plantas C4. 
 
A modo general, en lo que al aparato fotosintético se refiere, la radiación UV-A activa 
dichos mecanismos de defensa para menguar el efecto dañino de radiaciones más 
ionizantes como las de tipo UVB, teniendo en cuenta que el daño principal al aparato 
fotosintético en la planta parece estar inclinado primordialmente hacia el fotosistema II 
(PSII) (Barbato et al., 2000) ya que es allí donde inicia la fase luminosa de la fotosíntesis, 
lugar donde se encuentran la antena colectora conformada por los pigmentos 
fotosintéticos, y pese a que fisiológicamente sólo las células del mesófilo de las C4 
poseen cloroplastos con grana y PSII (los cloroplastos de las células de la vaina del haz 
vascular son agranales y carecen de PSII), esto trae consecuencias desfavorables para 
la planta aún cuando las C4 se caracterizan por su adaptación a ambientes hostiles.  
 
Sin embargo a pesar de los estudios que resaltan la línea de acción protectora que activa 
la UV-A en la planta, Turcsanyi y Vass (2000); Vass et al. (2002), (2007) citados por 
Zvezdanovic, Cvetic, Veljovic y Markovic (2009) demostraron que ésta tiene efectos 
dañinos sobre los tilacoides. Esto se relaciona con lo expresado por Wang, Gorsuch y 
Hughes (1997) quienes afirman que la radiación UV-A penetra a mayor profundidad en 
la hoja (Ver figura 34) ya que la UV-B es interceptada por flavonoides, vacuolas o por la 
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epidermis superficial. La UV-A atraviesa la epidermis y se introduce sin problema a través 
de los flavonoides. 
 
Figura 34. Transmitancia de la radiación solar a través de la hoja.  
Fuente: Wang, Gorsuch y Hughes (1997). 
 
Turcsányi y Vass (2000) descubrieron que la radiación UV-A tiene casi los mismos 
efectos nocivos que la UV-B sobre el PSII de plantas C3 (estudio realizado en plantas de 
espinaca), años más tarde, los autores en compañía de otros investigadores comprueban 
que afecta específicamente el transporte de electrones, tanto en el complejo oxidante del 
agua, como en el sitio de unión del aceptador de electrones de quinona QB, reafirmando 
que el mecanismo de daño el similar al inducido por UV-B, aunque es menos perjudicial 
y los efectos secundarios del aceptor son menos pronunciados, afirmando además que 
los detalles del mecanismo de dichos efectos aún no han sido aclarados (Turcsányi & 
Vass, 2002). 
 
Si bien es cierto, los estudios enfocados en plantas C3 comprueban el efecto nocivo de 
la UV-A sobre el aparato fotosintético, se debe considerar que pese a las diferencias 
existentes entre la fotosíntesis C3 y C4, los cloroplastos de las células del mesófilo de 
las C4 son análogos a los de las C3. Estos investigadores indicaron que la UV-A induce 
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a una pérdida de centros PSII (en donde ocurre la recombinación de carga S2 del 
complejo oxidante del agua y los aceptores QA y QB). De este modo la UV-A inhibe el 
transporte de electrones  PSII al superar 45 veces la energía de la UV-VIS. 
 
3.2.1.2  Efecto sobre los pigmentos fotosintéticos.En un entorno natural, las plantas se 
exponen de 10 a 100 veces más a la radiación UV-A que a la UV-B (Moan, 2009), esto 
puede inducir cambios en el aparato fotosintético si se tiene en cuenta que los aceptores 
primarios de la energía lumínica son los pigmentos fotosintéticos. Las clorofilas tienen 
dos regiones principales de absorción en el rango visible, una banda "roja" (Q) y una 
banda "azul" (b). Los máximos de absorción para la banda Q en clorofila a y b en acetona 
se sitúan a 662.1 nm y 645.5 nm respectivamente; de este modo, cambios en los 
espectros de absorción de estos pigmentos al exponerlos a radiaciones más ionizantes 
pueden dar un indicio del efecto de dicha radiación sobre estos. Así Zvezdanovic y 
Markovic (2008) comprobaron que la UV-A al igual que la UV-B induce un 
blanqueamiento estándar de la clorofila en extractos cetónicos, incluso los autores 
atribuyen a estas dos radiaciones la formación de radicales libres ROS los cuales atacan 
los dobles enlaces de la cadena de fitol del pigmento conduciendo a la formación de 
numerosos fotoproductos isoprenoides. Se estima que la pérdida de clorofila durante el 
envejecimiento ya sea natural o por efecto acelerado a la respuesta UV-A está asociada 
con la formación de radicales libres y la posterior peroxidación de los lípidos de la 
membrana (Joshi, Biswal, & Biswal, 1991). 
 
Así mismo Joshi, Biswal y Biswal (1991) evidencian años anteriores el efecto dañino de 
la UV-A, afirmando que ésta degrada la molécula de clorofila y que los daños persisten 
aún cuando la planta ya no es expuesta a la radiación.  No obstante esto induce a la 
activación de algunos fotorreceptores (en particular el fitocromo), desempeñando un 
papel importante en la fotoprotección del aparato fotosintético al comprobar que el 
fitocromo tiene una fuerte influencia en la producción de antocianinas durante el 
desarrollo de las hojas.   
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3.2.1.3  Efecto sobre flavonoides. Si bien es cierto, los flavonoides son compuestos que 
desarrollan en la planta una barrera protectora frente a diversos cambios ambientales, 
siendo la radiación uno de ellos. Sin embargo, autores como Wang, Gorsuch y Hughes 
(1997) afirman que la radiación UV-B es interceptada por estos compuestos, además 
que la radiación UV-A puede atravesarlos sin problema llegando a ser más nociva para 
el aparato fotosintético de la planta. 
 
En plantas de maíz, Stapleton y Walbot (1994) demostraron que éstas contienen 
flavonoides principalmente antocianinas, las cuales coadyuvan a la protección de DNA 
ocasionado por la radiación ultravioleta.  Wellmann et al. (1984) citado por Buchholz, 
Ehmann y Wellmann (1995)  describieron un efecto inhibidor de la UV en la formación de 
antocianinas y su reversibilidad por acción de la UV-A. Estudios más recientes como el 
de Gómez-Zeledón y Jiménez (2011) comprobaron que la radiación UV-A induce una 
alta producción de antocianinas las cuales se almacenan en las vacuolas. De modo que 
existen ciertas discrepancias en el sentido de que la radiación UV-A puede llegar a ser 
dañina en un punto donde la planta no es capaz de tolerarla y lo que al principio puede 
llevar a la síntesis de compuestos fitoprotectores, finalmente se puede convertir en un 
problema para la planta, esto, considerando los estudios en revisión, pueda estar 
relacionado con la edad de la planta, estado nutricional y fisiológico y la intensidad de luz 
a la cual es sometida a si como la cantidad de exposición a la misma. 
 
3.2.2 Efecto sobre aspectos estructurales de la planta 
 
3.2.2.1 Efecto sobre la longitud de la planta.   No cabe duda de que el crecimiento de la  
planta es un buen indicador en cuanto a alteraciones fisiológicas en la planta se refiere, 
sin embargo algunos autores como Verdaguer, Jansen, Llorens, Morales y Neugart 
(2016), aseguran que la respuesta de este parámetro frente a cambios ambientales 
puede ser muy variable y que específicamente para el caso de la UV-A se deba a que 
esta genera cambios simultáneos en la planta ya sean a nivel morfológico, fotosintético 
o en la acumulación de compuestos fenólicos, indicando que dicho comportamiento 
genera indirectamente variaciones en los valores de biomasa. 
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3.2.2.2 Efecto sobre los estomas. Los estomas son sin duda estructuras que juegan un  
papel fundamental en la planta, en la medida que regulan el equilibrio de agua y el 
intercambio gaseoso entre los tejidos internos de la planta y la atmósfera. Por lo anterior 
es de deducir que cambios en los factores ambientales (más exactamente atmosféricos) 
pueden inducir alteraciones fisiológicas a nivel de los estomas. No obstante, se deben 
tener en cuenta algunos factores propios de la planta que pueden influir en cambios 
estomáticos, como lo descubrieron Orcen, Nazarian, Barlas y Irget (2013), quienes 
comprobaron que en plantas de maíz, el crecimiento foliar influye positivamente en 
parámetros como longitud y ancho de los estomas y negativamente en la densidad 
estomática. Estos autores, citan a Casson y Hetherington (2010) quienes afirman que la 
iniciación estomática está determinada por factores ambientales y genéticos, esto 
corrobora lo propuesto años atrás  por Middleton y Teramura (1993) quienes afirman que 
la planta utiliza la radiación UV-A para el control estomático, además indican que esta 
radiación favorece positivamente la condición estomática en la medida que establece 
mecanismos de protección en estas estructuras. 
 
En este sentido, se encuentran otros estudios específicos sobre el efecto de UV-A sobre 
la condición estomática, por ejemplo, en plantas de soja se ha demostrado que la 
radiación UV-A influye directamente en la respuesta de la conductancia estomática. Esto 
es consistente con estudios que muestran la influencia de la radiación UV-A sobre el 
comportamiento estomático (Assman y Grantz, 1990) y aunque no son específicos sobre 
plantas C4 si permiten dar algunos indicios de su mecanismo de acción sobre estas 
estructuras.  
 
Por su parte Grantz y Assman (1991) descubrieron que tras la exposición a UV, las 
plantas C4 presentan apertura y cierre de sus estomas de manera más rápida 
comparado con plantas C3, esto lo comprobaron en estudios con plantas de caña de 
azúcar comparado con plantas de soja, encontrando diferencias interesantes entre 
plantas C3 y C4 con respecto a la respuesta estomática a la luz. Es importante tener en 
cuenta que para la fecha de publicación de la investigación mencionada no existían 
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reportes sobre el impacto de la luz sobre el metabolismo estomático en plantas C4 como 
lo exponen los autores. 
 
3.2.2.3  Efecto sobre la  Biomasa. La biomasa es un parámetro estructural de la planta 
cuyo resultado depende en gran medida de la respuesta de otros parámetros ya sean 
estructurales o ultraestructurales como el área foliar, longitud de la planta y/o la raíz,  
concentración de pigmentos, entre otros. En este sentido, se conocen pocos estudios 
que registren el efecto de la UV-A sobre la producción de biomasa vegetal (Verdaguer et 
al., 2016). 
 
Estudios recientes, demuestran que la UV-A puede afectar positiva como negativamente 
la acumulación de biomasa, dando razón de estas variables al estrés inducido por la 
radiación en otros parámetros fisiológicos y morfológicos (Verdaguer et al., 2016). En 
especies C4 como Amaranthus tricolor su alta tasa de fotosíntesis puede solventar este 
déficit en biomasa al tener una mayor captación de CO2 más sin embargo, no descartan 
que en algunas especies C4 pueda darse disminución de la biomasa al disminuir la 
actividad rubisco. Por otra parte, estudios  con Cucumis sativus demostraron que la UV-
A disminuye la cantidad de biomasa de los brotes, aunque no tiene cambios notables 
sobre la biomasa de las raíces. Resultados similares se encontraron  Triticum sativum  y 
en Arabidopsis thaliana. Por lo tanto, los datos implican que los efectos de UV-A sobre 
la biomasa raíz-brote son distintos argumentando que los efectos UV-A son más 
negativos sobre la biomasa de los brotes por el hecho de que están directamente 
expuestos a la luz solar y por lo tanto a UV-A. Algunos estudios han encontrado que la 
radiación UV-A puede promover la acumulación de biomasa en las raíces. 
 
Por otra parte, se ha demostrado que dependiendo de la especie de planta y su 
metabolismo fotosintético otros efectos ambientales pueden modular la respuesta de la 
planta sobre la UV-A como por ejemplo las sequías (Déficit hídrico), ya que esto mejora 
el contenido de agua y/o la tasa fotosintética en las hojas. En lo que a UV-A respecta, la 
mayoría, de los estudios encontrados (muy pocos comparados con UV-B) recomiendan 
seguir investigando este aspecto para llenar la falencia en información, con el fin de 
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poder establecer comparaciones como por el ejemplo en la respuesta fisiológica de la 
planta con respecto a diferentes dosis de radiación UV-A. 
 
3.3 METODOLOGÍA 
 
Para la metodología, se siguió el modelo planteado para la radiación UV-B explicada 
con detalle en el enciso 2.3. Acontinuación en la figura 35 se plantea un resumen de la 
misma: 
 
Figura 35. Siembra de semillas de Zea Mays  y tratamiento UV (A y B) empleado. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
 
 
 
 
  Plantas testigo se 
mantuvieron en condiciones 
normales de fotoperiodo 
aprox de 12h.  
Plantas de Zea mays fueron 
irradiadas con UV-A y UV-B 
haciendo uso de lámparas Philips 
Narrowband TL100W/01 durante 6 
horas diarias (7am a 1pm). 
Después de la germinación se realizaron los procedimientos experimentales en 5 
muestreos cada 5 días. 
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Figura 36. Metodologia empleada para determinar los parámetros estructurales (a) y 
ultraestructurales (b). 
a). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
b). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
ASPECTOS ESTRUCTURALES 
Biomasa Medidas de longitud 
de la planta 
Análisis morfométrico 
de estomas 
Analizador de imágenes 
Motic Images Plus ML 2.0. 
Microscopio MOTIC BA31OE 
aumento de 40X. 
Obtención de imágenes se 
hizo uso de una cámara 
Moticam de 10.0 MP. 
Hojas, tallo y raíz. 
Estufa a 70°C-50H 
IE = (NE*100) / (CE+NE) 
 
ASPECTOS ULTRAESTRUCTURALES 
Análisis espectrofotométrico 
de extractos cetónicos y 
etanólicos de hojas  
Concentración de 
cloroplastos 
Reacción de Hills usando 
DCPIP como aceptor 
artificial de electrones 
Cámara de Neubauer 
0.1 μL de suspensión 
de cloroplastos 
Metodología propuesta por Sumanta, 
Haque, Nishika y Suprakash (2014) 
con algunas modificaciones. 
Toledo, Camero, 
Durán, Villamizar & 
Contreras (2012) 
Concentración de pigmentos 
fotosintéticos (Moran 1982). 
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3.4 RESULTADOS Y DISCUSIONES 
 
3.4.1 Aspectos Ultraestructurales: 
 
3.4.1.1 Observación de cloroplastos.  Los resultados comprueban la presencia de los 
cloroplastos en la solución, además se observa que tanto las plantas testigo como las 
irradiadas presentan una similaridad en la concentración de cloroplastos, con excepción 
de los muestreos 4 y 5 de plantas irradiadas, donde disminuye el número de cloroplastos 
presentes como se evidencia en el campo de observación (Figura 37). Esto puede 
deberse a que los cloroplastos de las células del mesofilo de plantas C4 están más 
expuestos a la radiación (por su posición estructural); por lo tanto los tilacoides se pueden 
afectar, teniendo repercusiones sobre el estado de los cloroplastos, como lo demostraron 
Turcsányi y Vass, (2000) y Vass, Turcsányi, Touloupakis, Ghanotakis, y Petrouleas 
(2002). 
 
Figura 37. Cloroplastos aislados de plantas de maíz bajo radiación ultravioleta A y sus 
controles. Las imágenes fueron obtenidas a partir de una cámara Moticam de 10.0 MP, 
adaptada a un microscopio de contraste de fases MOTIC BA31OE a un aumento de 40X. 
TES (Control), UV-A (irradiadas), M1 (Muestreo día 1), M2 (Muestreo día 5), M3 
(Muestreo día 9), M4 (Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17). 
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Fuente: Autor 
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3.4.1.2 Concentración de cloroplastos. Los resultados evidencian una variación en la 
concentración de los cloroplastos de las plantas testigo sin una tendencia a lo largo de 
los muestreos, esto pueda deberse a los factores ambientales de la fecha, en los cuales 
se presentaban días con nubosidad variable (IDEAM, 2016). Por su parte se evidencia 
el impacto que se genera a nivel de los cloroplastos en plantas sometidas a la radiación, 
cuya tendencia es diminuir la concentración de los mismos a lo largo de los muestreos. 
Con respecto a esta variable, de acuerdo al estudio realizado por Salama, Al Watban y 
Al-Fughom (2011) los resultados obtenidos se deben a un daño ontogénico en los 
cloroplastos que se evidencia en el desarrollo fisiológico de las hojas a medida que pasan 
los muestreos y a un déficit en la síntesis de pigmentos. 
 
Figura 38. Efecto de la UV-A sobre la concentración de cloroplastos. (a) Concentración 
de cloroplastos (Número de células/mL de solución) presentes en la suspensión obtenida 
a partir de hojas de maíz de plantas tratadas con UV-A y sus respectivos controles para 
cada muestreo. (b) Relación entre la concentración de cloroplastos presentes en 
muestras de plantas irradiadas con UV-A y sus controles. M1 (Muestreo día 1), M2 
(Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 (Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17). 
 
 
Fuente: Autor 
 
Por otra parte, la relación presentada en la figura 38b evidencia que aunque la 
concentración de cloroplastos es variable a lo largo de los muestreos, a nivel general las 
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plantas control presentan una mayor concentración de cloroplastos con respecto a las 
irradiada, salvo muestreo 2 y 4 en los que pudo haber interferido una mayor radiación 
natural comparado con los días nublados de los muestreos 1, 3 y 5. 
 
3.4.1.3 Actividad de la cadena transportadora de electrones. Reacción de Hills. Por 
medio de la reacción de Hills, es preciso establecer la eficiencia de la cadena 
transportadora de electrones (CTe-) en cloroplastos aislados, mediante la decoloración 
del DCPIP, entendiéndose que a menor intensidad del color, será menor la absorbancia 
y mayor la transmitancia. Al haber una menor absorbancia mayor será la eficiencia en la 
CTe-, lo anterior permite un diagnóstico de la respuesta de las plantas frente a variaciones 
ambientales. 
 
Estudios que expliquen el efecto de la UV-A sobre el efecto de la cadena transportadora 
de electrones en plantas son limitados, a excepción de uno, que afirma que al menos la 
mitad del daño causado por la radiación solar entre 290 y 400 nm son inducidos por la 
radiación UV-A  (Turcsányi & Vass, 2000) (Estudio realizado en plantas C3). No obstante,  
los resultados de la presente investigación, evidencian que al menos en plantas C4, la 
cadena transportadora de electrones de plantas irradiadas con UV-A trabaja más 
eficazmente, comparada con sus respectivos controles dado que reducen mejor el 
DCPIP, sin presentar mayor variabilidad en las respuestas en cada muestreo (Figura 39).  
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Figura 39 Efecto de la radiación UV-A sobre la capacidad de reducción del aceptor final 
en la cadena transportadora de electrones en hojas de plantas de maíz. TES (Control), 
UV-A (Irradiadas con UV-A). M1 (Muestreo día 1), M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo 
día 9), M4 (Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17). 
  
Fuente: Autor 
 
Lo anterior puede deberse a un efecto colateral a nivel de los flavonoides, los cuales se 
activan con la presencia UV-A mejorando el funcionamiento de los pigmentos colectores 
de luz, además puede estar relacionado con lo propuesto por Panagopoulos, Bornman, 
y Björn (1990) quienes afirman que dicha radiación es utilizada por la planta para los 
procesos fotosintéticos.  
 
Sin embargo, los resultados obtenidos refutan a los obtenidos por Turcsányi y Vass 
(2000) quienes afirman que la UV-A induce una pérdida de los centros PSII en los que 
se producen 2 aceptores de electrones de quinona, tanto así que según los autores el 
daño es similar al causado por la radiación UV-B, no obstante dicha investigación fue 
realizada en plantas C3, lo cual pueda llevar a rectificar la capacidad evolutiva de las 
plantas C4 para adaptarse a ambientes hostiles.  
 
Es importante considerar que en plantas C4 estos análisis permiten hacer un 
acercamiento general a lo que sería el efecto de la radiación UV-A sobre la cadena 
transportadora de electrones, teniendo en cuenta que puede ser variable el tipo de 
cloroplasto aislado en cada caso (De las células del mesófilo con PSII o de la vaina del 
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haz sin PSII), esto pueda explicar por qué hay mayor eficiencia en la cadena 
transportadora de plantas irradiadas con respecto a testigo siendo las testigo 
sobresalientes en la concentración de cloroplastos, además, este tipo de ensayos 
permite establecer que en plantas C4 no es preciso determinar la efectividad fotosintética 
en la planta basándose en la concentración o el número de cloroplastos, sino en la 
efectividad de la cadena transportadora de electrones de cloroplastos aislados con 
presencia de PSII (Cloroplastos de las células del mesófilo). Cabe resaltar que no se 
encontraron estudios específicos sobre la implementación de la reacción de Hills sobre 
plantas C4 para analizar efectos ambientales sobre la cadena transportadora de 
electrones, salvo el efecto general de la UV-A en plantas de maíz. En general, los 
estudios del efecto de la UV-A en plantas son limitados. 
 
3.4.1.4 Pigmentos, Medición de espectros de absorción (Compuestos Fenólicos): 
Investigaciones previas afirman que la radiación UV-A induce la acumulación de 
flavonoides epidérmicos (Morales et al., 2010), es así como se espera que cambios en 
la absorbancia en extractos de estos, den un aviso de la presencia y/o cambios en la 
concentración de los mismos. Según Lock (1997) los compuestos fenólicos exhiben 2 
bandas de absorción en la región del UV/VIS; la banda I aparece en un rango de los 300 
a 385 nm (representativa del anillo A), y la banda II (correspondiente al anillo B) aparece 
entre los 225 y 285 nm. 
 
Considerando lo anterior y basados en lo observado en la figura 40, entre los 200 y 380 
nm, se evidencia que la UV-A induce un aumento en la absorbancia de pigmentos 
(concentración). Lo anterior puede inferir la presencia flavonoides, atribuyendo dicha 
respuesta a la presencia de antocianinas o sus precursores teniendo en cuenta el estudio 
realizado por Tsormpatsidis et al. (2008) quienes demostraron que bajo niveles de estrés 
UV, la planta acumula antocianinas al desviar la energía producida por la fotosíntesis 
para sintetizar estos compuestos y así protegerse de los dañinos rayos UV.  
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Figura 40. Espectro de absorción de extractos etanólicos de plantas de maíz expuestas 
a radiación UV-A y su respectivo testigo. EtOH (Extracto etanólico), TES (Control), UV-
A (irradiadas), M1 (Muestreo día 1), M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 
(Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17), R (Repetición). 
 
Fuente: Autor 
 
Así mismo los resultados obtenidos por Gómez & Jiménez (2011) comprobaron que la 
radiación UV-A induce una alta producción de antocianinas las cuales se almacenan en 
las vacuolas, que concuerda con lo que se encontró en esta investigación al observar 
modificaciones en las absorbancias de la región UV del espectro electromagnético. Sin 
embargo, pese a los esfuerzos de la planta por sintetizar compuestos fitoprotectores, al 
exponerse cada vez más a la radiación UV-A se observa una disminución en las 
absorbancias de muestreo 4 y 5, evidenciando un daño ultraestructural, como se puede 
visualizar en la figura 40. Lo cual parece indicar que los mecanismos de protección tienen 
un límite que puede depender de la ontogenia de la planta y de la cantidad de radiación 
a la que ésta permanece expuesta. 
 
Clorofilas: Son pocos los estudios que enfatizan en el efecto de la UV-A sobre la 
concentración de pigmentos de tipo clorofilas en plantas de maíz, los mencionados 
anteriormente, comprobaron el efecto productor de radicales libres de la misma sobre la 
planta (ver enciso 3.2.1.2). Lo anterior pueda estar relacionado con la elevada producción 
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de antocianinas que se dispara tal vez para poder sobre llevar dicho efecto dañino, lo 
cual se corrobora con lo propuesto por Neill y Gould (2003) citado por Tsormpatsidis et 
al. (2008) quienes afirman que tras la exposición UV-A se acumulan antocianinas en la 
epidermis de la hoja. Dicha acumulación puede causar un efecto sombrilla sobre la 
clorofila disminuyendo la luz disponible para que esta pueda realizar sus funciones 
fotosintéticas. A pesar de que lo anterior pueda parecer un efecto protector de las 
antocianinas sobre las clorofilas frente a la exposición UV éstas últimas puedan verse 
inhibidas funcionalmente. 
 
Los resultados de la presente investigación, evidencian un comportamiento variado de 
las clorofilas pero que puede estar relacionado con lo expresado anteriormente. Al 
parecer, el efecto protector de los compuestos fenólicos, permite que al inicio de la 
exposición de las plantas a la radiación UV-A, la concentración de la clorofila permanezca 
igual que en el primer muestreo, como se observa en el muestreo 2 de la figura 41. No 
obstante en el muestreo 3 la absorbancia disminuye notoriamente lo cual pueda 
relacionarse con el efecto sombrilla generado por los compuestos fenólicos, los cuales 
se disparan en este muestreo pero que para el muestreo 4 y 5 disminuyen 
paulatinamente (Figura 40), lo que coincide con un aumento en la concentración de 
clorofilas (Figura 41), finalmente para el muestreo 5 tanto compuestos fenólicos como 
pigmentos fotosintéticos parecen inhibir su síntesis y disminuir su actividad (Figura 40 y 
41 respectivamente), evidenciado en una mínima absorbancia de 0.52 nm en el caso de 
clorofilas.   
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Figura 41. Espectro de absorción de extractos cetónicos de plantas de maíz expuestas 
a radiación UV-A y su respectivo testigo. ACE (Extracto cetónico), TES (Control), UV-A 
(irradiadas), M1 (Muestreo día 1), M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 
(Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
Lo propuesto anteriormente lleva a la conclusión de que al no ejercerse la actividad 
protectora de los compuestos fenólicos presentes (posiblemente antocianinas), los 
pigmentos fotosintéticos llegan al punto denominado “oxidación fotoquímica” en el que la 
radiación provoca blanqueamiento de la clorofila al atacar los dobles enlaces de la 
cadena fitol de la molécula como lo manifiestan Zvezdanović y Marković (2008) en 
radiaciones de tipo UV-A y UV-B. 
 
3.4.1.5 Concentración de pigmentos clorofila a y b. El contenido de clorofila en las hojas  
es un parámetro muy útil para evaluar el estado fisiológico de las plantas, y cómo 
responde frente a diversos factores ambientales. Como se mencionó en el inciso anterior, 
las plantas de maíz presentan un comportamiento variado en la concentración de 
pigmentos fotosintéticos frente a la radiación UV-A.  En la figura 41 se puede observar  
a modo general que se presentan una mayor concentración de clorofila a con respecto a 
clorofila b, debido a que estructuralmente las plantas de maíz, (por ser una planta C4 tipo 
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NAD-ME) carecen de PSII en donde abunda la clorofila b, (Casierra-posada, 2007). Las 
variaciones en la concentración de la clorofila en las plantas testigo se pueden relacionar 
con las diferencias en luminosidad y edad de la planta, considerando que durante el 
tiempo de desarrollo del presente trabajo se presentaron días sombreados que pudieron 
limitar la capacidad fotosintética de plantas testigo, “Dado que los pigmentos 
fotosintéticos se pueden alterar a lo largo del día como consecuencia de la oferta 
ambiental” así como lo afirma Casierra-posada (2007) así mismo Mitrakos (1959) citado 
por Casierra-posada (2007) reportó que la intensidad de la luz durante un periodo de 24h 
influye notoriamente sobre la síntesis y la destrucción de la clorofila, lo cual puede 
justificar los resultados obtenidos para clorofila total evidenciados en la figura 40b que a 
partir del muestreo 3 presenta variación en la concentración del pigmento. 
 
El comportamiento de la clorofila en el muestreo 3 parece coincidir con lo reportado por 
Steyn et al. (2002), citado por Tsormpatsidis et al. (2008) quienes afirman que la 
acumulación de antocianinas en la epidermis de la hoja puede causar un efecto de 
sombrilla conduciendo a una reducción de la luz disponible para la clorofila y por ende 
reduciendo su síntesis, considerando que para dicho muestro, los extractos etanólicos 
presentaron la mayor absorbancia (Figura 38) y por el contrario, la concentración de 
clorofila total disminuyó, lo anterior como un mecanismo de fitoprotección del aparato 
fotosintético. 
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Figura 42.  Efecto de la UV-A sobre la concentración de pigmentos fotosintéticos. (a) 
Concentración de clorofila a y clorofila b de plantas de maíz en condiciones de luz 
ambiente (control) con respecto a plantas irradiadas con UV-A. (b) Concentración de 
clorofila total de plantas de maíz en condiciones de luz ambiente (control) con respecto 
a plantas irradiadas con UV-A. TES (Control), UV-A (irradiadas), M1 (Muestreo día 1), 
M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 (Muestreo día 13), M5 (Muestreo día 17). 
 
 
Fuente: Autor 
 
Lo anterior refleja la sensibilidad de la planta y su respuesta a factores externos como 
internos, evidenciando la capacidad de adaptación de la misma para asegurar su 
perdurabilidad, sin embargo, es notorio que el aparato fotosintético llega a un límite en el 
que la planta no es capaz de sintetizar productos de protección o su capacidad fisiológica 
se ve alterada. 
 
3.4.2 Aspectos estructurales. Son parámetros que permiten evidenciar directamente los 
efectos ambientales sobre las mismas. Así, despigmentación de las hojas y pérdida de 
biomasa permiten inferir cambios en los pigmentos fotosintéticos; disminución en la 
longitud de la hoja manifiesta alteración en el rendimiento fotosintético así como 
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variaciones en los estomas que además conlleva a alteraciones en el intercambio 
gaseoso, lo anterior por citar algunos ejemplos. 
 
3.4.2.1 Longitud de la planta 
 
Figura 43. Fotografía de plantas de maíz en condiciones de luz ambiente (control) con 
respecto a plantas irradiadas con UV-A. TES (Control), UV-A (irradiadas), M1 (Muestreo 
día 1), M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 (Muestreo día 13), M5 (Muestreo 
día 17). 
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Fuente: Autor 
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Teniendo en cuenta lo anterior, la figura 43 evidencia cualitativamente la alteración de 
las plantas como respuesta a la exposición UV-A a pesar de que no pareciera ser tan 
marcada, si se comparara con dicho comportamiento frente a radiación UV-B (Ver 
capítulo 2). Así mismo un análisis cuantitativo permite evidenciar que para el último 
muestreo, las plantas irradiadas se mantuvieron con la longitud del primer muestreo al 
aumentar solo un 1,8% la tasa de crecimiento, por el contrario, plantas testigo crecieron 
un 52,2% con respecto al muestreo 1 (Figura 44).  
 
Figura 44. Longitud total (cm) de plantas de maíz en condiciones de luz ambiente 
(Testigo) con respecto a plantas irradiadas con UV-A. UV-A (irradiadas), M1 (Muestreo 
día 1), M2 (Muestreo día 5), M3 (Muestreo día 9), M4 (Muestreo día 13), M5 (Muestreo 
día 17). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
Algunos autores como Tsormpatsidis et al. (2008) consideran que esta disminución en el 
crecimiento de plantas que han sido expuestas a altos niveles de luminosidad, se deba 
a dos factores: el primero tiene que ver con la acumulación de antocianinas como 
respuesta fitoprotectora, lo cual en algún momento causa un efecto de sombra sobre los 
pigmentos fotosintéticos (clorofila) que sería el segundo factor, ya que al parecer, la 
planta desvía la energía producida por la fotosíntesis para sintetizar metabolitos 
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secundarios como antocianinas y protegerse de los rayos UV para prolongar su 
existencia. 
 
Lo anterior puede llevar a una reducción del rendimiento fotosintético, reflejado en la 
disminución del crecimiento de la planta. Esto concuerda con los resultados presentados 
en la presente investigación reflejado en los espectros de absorción de extractos 
etanólicos, concentración de la clorofila y longitud de la planta, evidenciando una 
respuesta en cadena de los parámetros fisiológicos de la planta. 
 
3.4.2.2 Estado de los estomas. Determinar el número de estomas por unidad de área o 
los cambios a nivel del tamaño de las células guarda, que controlan la apertura del poro 
estomático, permite evaluar cambios a nivel fisiológico en la planta como respuesta a 
variantes ambientales. De modo que, el conocimiento de las características del estoma 
es una herramienta básica para determinaciones de eficiencias fisiológicas en plantas 
C4 como lo afirma Nieto y Jürgen (2005). 
 
3.4.2.2.1 Análisis morfométrico. No existen estudios anteriores a la presente 
investigación que reporten específicamente el efecto de la radiación UV-A sobre la 
condición estomática en plantas C4, ya que las pocas encontradas evidencian 
principalmente efectos de temperatura y concentraciones de CO2 sobre estas estructuras 
foliares. Los resultados obtenidos en la presente investigación demuestran que la 
radiación UV-A no altera en mayor medida a los estomas, observándose claramente 
nada más que un pequeño hinchamiento en las células guarda de los estomas sometidos 
a la misma (Figura 45 y 46). 
 
La respuesta observada en los estomas es de esperarse y se atribuye a un mecanismo 
de protección de la planta en el que ésta, cierra el poro estomático y evita daños en el 
interior, de manera que se atribuye la resistencia de los estomas a la UV-A, al 
metabolismo adaptativo propio de las plantas C4. 
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Figura 45.  Microfotografías de hojas de maíz sometidas a radiación UV-A y sus 
respectivos testigos, mostrando la disposición y tamaño de los estomas (Aumento: 40X). 
Muestreo 1 Testigo Muestreo 1 UVA 
Muestreo 2 Testigo  Muestreo 2 UVA 
Muestreo 3 Testigo Muestreo 3 UVA 
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Muestreo 4 Testigo Muestreo 4 UVA 
Muestreo 5 Testigo Muestreo 5 UVA 
 
Fuente: Autor 
 
Pese a que las fotografías proporcionan cierta información con respecto al estado de los 
estomas, es indispensable establecer de manera cuantitativa la respuesta de los mismos 
a la radiación. De este modo, la figura 46a muestra los cambios en los estomas de las 
plantas control con respecto a  las irradiadas, teniendo en cuenta su relación largo/ancho, 
observándose a nivel general un comportamiento similar tanto para plantas irradiadas 
como para plantas testigo, no obstante, en plantas irradiadas se observa un valor más 
alto para estos parámetros morfométricos (principalmente ancho como se observa Figura 
46b), rectificando el efecto de hinchamiento de la UV-A sobre los estomas,  lo cual pueda 
estar relacionado a un incremento en el volumen de los cloroplastos presentes en las 
células guarda de los estomas.  
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Figura 46.  Largo y ancho de estomas de plantas de maíz tratadas con radiación UV-A 
y su testigo.  M1 (Día 1), M2 (Día 5), M3 (Día 9), M4 (Día 13), M5 (Día 17). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
Figura 47. Relación largo/ancho de estomas de plantas de maíz tratadas con radiación 
UV-A y su testigo. M1 (Día 1), M2 (Día 5), M3 (Día 9), M4 (Día 13), M5 (Día 17). 
 
 
Fuente: Autor 
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3.4.2.2.2 Índice estomático: El índice estomático (IE) presentó una incidencia negativa 
por parte de la radiación UV-A, observándose un menor IE en plantas irradiadas, que, 
aunque no es muy marcado (no tenemos índices de referencia) se presenta con una 
variabilidad en los muestreos 2, 3 y 4 que puede estar relacionado con las variaciones 
ambientales como  nubosidad-luminosidad que se presentó durante esa época del año 
(IDEAM, 2016) y que se corrobora con lo expresado por Casson et al. (2009) quienes 
afirman que el aumento de la cantidad de luz influye positivamente en los cambios en el 
número de estomas, siendo la luz una señal importante para que las células epidérmicas 
decidan su destino. Sin embargo a pesar de que no tenemos valores de referencia con 
los cuales podamos establecer una comparación, de acuerdo a los valores obtenidos se 
deduce un efecto nocivo a nivel de este parámetro como resultado de la radiación UV-A, 
que se evidencia además, en la densidad estomática obtenida, teniendo en cuenta que 
para el total de muestreos, las plantas irradiadas presentaron un promedio de 9 estomas 
por mm2 y las plantas testigo un promedio de 13, 25 estomas por mm2 
 
Tabla 7. Índice estomático de plantas de maíz irradiadas con UV-A y sus respectivos 
testigos. 
IE M1 M2 M3 M4 M5 
TES 29.56 30.61 31.11 34.38 34.21 
UV-A 26.40 24.24 31.43 26.67 28.13 
 
3.4.2.3 Biomasa: Las plantas ajustan su metabolismo en respuesta a los cambios en el  
Ambiente, optimizando el rendimiento bajo las nuevas condiciones, en este sentido, se 
puede tener consecuencias a nivel fisiológico en la medida que se puede acelerar o 
retrasar la producción de biomasa. 
 
A pesar de que algunos estudios evidencian el efecto benéfico de la radiación UV-A en 
la activación de mecanismos de protección en la planta frente a la radiación UV-B, en el 
presente estudio se evidencio un daño notorio sobre la estructura foliar de la planta y la 
clorofila, lo que causó un efecto negativo en la producción de biomasa de la misma. 
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La figura 48 a y b, pone en evidencia que las plantas sometidas diariamente a radiación 
UV-A se vieron afectadas en su biomasa, teniendo en cuenta que para el último 
muestreo, plantas testigo obtuvieron un 64, 97% más de materia seca comparado con el 
muestreo 1, mientras que plantas irradiadas obtuvieron un valor de 8.07% más de 
materia seca comparado con el muestreo 1, lo anterior pueda deberse a las afecciones 
causadas en parámetros mencionados anteriormente como la concentración de la 
clorofila, densidad estomática, entre otros.  
 
Por lo anterior se considera el maíz como planta C4 vulnerable, si se compara con 
especies como amaranto y sorgo, las cuales no se ven afectadas por radiación UV-A, 
como lo demostraron (Kataria, Guruprasad, Ahuja, & Singh, 2013) no obstante, esta 
comparación no es directa dado que las condiciones experimentales fueron diferentes, 
ya que ellos implementaron filtros UV y se basaron en valores de radiación UV-A 
ambiente, y en nuestro estudio se implementaron lámparas ultravioleta de exposición 
directa lo cual pudo acelerar e intensificar los efectos fisiológicos. 
 
Figura 48. Efecto de la UV-A sobre la biomasa de plantas C4. a) Peso seco de plantas 
sometidas a radiación Ultravioleta UV-A y su respectivo testigo. b) Relación peso seco 
de plantas sometidas a radiación Ultravioleta UV-A y su respectivo testigo. 
 
Fuente: Autor 
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Como se mencionó anteriormente, es importante considerar que existen pocos estudios 
sobre el efecto de la UV-A en la producción de biomasa vegetal y más específicamente 
en plantas C4, no obstante, algunas pocas investigaciones datan de un efecto negativo 
sobre la misma, sin embargo, dicha información predomina en plantas C3 como en el 
caso de algodón y trigo (Kataria et al., 2013) y Laurel (Bernal et al., 2014), en 
contraposición, en Roble, una especie C3 no se evidenciaron daños a nivel de la biomasa 
(peso total) pese a que si influyó sobre el crecimiento de la planta pero dicho efecto se 
vio compensado con el aumento en el volumen de hojas (Newsham, Greenslade, & 
McLeod, 1999), finalmente (Kataria et al., 2013) demostraron que plantas C4 como maíz 
y sorgo son menos sensibles frente a la radiación UV, si se les compara con plantas C3. 
 
3.4.2.4 Sistema radicular 
 
3.4.2.4.1 Longitud de la Raíz. De manera general la longitud de la raíz de plantas de 
maíz irradiadas con UV-A se vió notoriamente afectada, a partir del muestreo número 3, 
lo cual incidió notoriamente en la biomasa de la misma como se observa más adelante 
(Inciso 2.4.4.2).  
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Figura 49. Fotografía de raíz de plantas de maíz tratadas con radiación UV-A (Derecha) 
y sus respectivos testigo (Izquierda).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
El efecto sobre la longitud de la raíz se ve reflejado en la medida que para el último 
muestreo (M5) raíces de plantas testigo habían crecido un 51,47% con respecto a M1, y 
raíces de plantas irradiadas por el contrario, decrecieron un 12,26% con respecto a M1. 
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Figura 50. Longitud de la raíz de plantas de maíz sometidas a radiación UV-A y su 
respectivo testigo. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
Lo anterior pueda tener relación con un efecto directo de la radiación UV-A sobre las 
auxinas de la planta, considerando lo comprobado por Klein (1967) y Miura, Hashioto y 
Yamaguchi (1974) quien al exponer plantas de avena a UV-A vieron afectada la división 
celular, la ampliación celular y la diferenciación celular, como consecuencia de la 
inhibición de la auxina en la planta. 
 
3.4.2.4.2 Biomasa de la Raiz. Teniendo en cuenta las consideraciones anteriores sobre 
la longitud de la raíz, es de esperarse un efecto nocivo y evidente sobre la biomasa de 
la misma. Así lo comprueban los resultados obtenidos en la figura 50. De esta manera, 
plantas testigo obtuvieron un 67,97% de peso seco más para el muestreo 5 comparado 
con el muestreo 1 y plantas irradiadas sólo un 7,79%.  
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Figura 51. Biomasa de la raíz de plantas de maíz sometidas a radiación UV-A y su 
respectivo testigo. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fuente: Autor 
 
Lo anterior genera preocupación ya que esta respuesta negativa frente a la radiación, 
genera un desbalance en el ciclo del carbono, teniendo en cuenta los servicios 
ambientales que presta el maíz, considerando lo expresado por Espinoza et al. (2012), 
citado por Solorio, Martínez, López, López, & Arteaga (2016), quienes afirman que el 
cultivo de maíz por medio de la fotosíntesis asimila el CO2 atmosférico, para convertirlo 
en carbohidratos y fijarlo en sus estructuras para aumentar su biomasa. Solorio et al. 
(2016) comprobaron además que los sistemas de cultivo de maíz nativo superan las 
capacidades de fijación de carbono de los sistemas forestales, por lo que se constituyen 
en adecuados sumideros de carbono, por lo cual plantear estrategias de mitigación de 
sustancias que afectan la capa de ozono y establecer estrategias de cultivo teniendo en 
cuenta altitud y latitud son de vital importancia. 
 
3.5 CONCLUSIONES 
 
En la naturaleza, las plantas coexisten en una estrecha relación con los factores 
ambientales (agua, aire y suelo), quienes determinan su desarrollo y comportamiento, 
siendo la luminosidad uno de los factores determinantes en su ciclo biológico.  
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Lo anterior guarda relevancia si se tiene en cuenta que en los últimos años, la inicidencia 
de los niveles de radiación es mayor en nuestro planeta, así, la radiación de tipo UV-A 
ha influido de manera importante en las respuestas fisiológicas de algunas plantas como 
lo demuestran algunos estudios: Ibdah et al. (2002) (activando mecanismos de 
fitoprotección); Zvezdanovic et al. (2009) (efectos dañinos sobre tilacoides); Joshi, 
Biswal, & Biswal (1991) (formación de radiacles libres); Gómez-Zeledón y Jiménez 
(2011) (produccion de antocianinas). Por citar algunos ejemplos. 
 
La presente investigación pudo corroborar que las plantas de maíz pese a su 
metabolismo C4, en algún punto son vulnerables incluso a la radiación UV-A que 
apoyandonos en la literatura, se pensaba era menos nociva para la planta, no obstante 
entender los mecanismos de protección de la planta para solventar los efectos de la 
misma y la articulación fisiológica de sus componentes para ello, es fascinante.  
 
En primera medida, la anterior afirmación se basa en los resultados obtenidos en 
parámetros ultraestructurales como la concentración de los cloroplastos, los cuales se 
vieron disminuidos debido al sometimiento UV-A. Sin embargo de manera sorpresiva, la 
cadena transportadora de electrones trabajó de manera más eficiente en plantas bajo 
UV-A comparadas con plantas control, lo cual permite concluir que la estructura intrafoliar 
de plantas C4 es un importante mecanismo de adaptación, teniendo en cuenta que la 
poca disponibilidad de centros PSII en los cloroplastos, contribuye a tener respuestas 
neutrales frente a la UV, si se tiene en cuenta que son estos centros fotosintéticos los 
primeramente afectados por la radiación, como ocurre en plantas C3. Esto se comprende 
partiendo de la afirmacion de Turcsányi   y Vass (2000) de que “la eficacia de la luz UV-
A en la inhibición del transporte de electrones de PSII excede la de la luz visible 45 veces 
sobre la base de energía igual y 60 veces en base al número igual de fotones, 
respectivamente”, lo cual indica el efecto nocivo de la radiación, pero que en este caso, 
comprendiendo la fisiología C4 no fue importante, como lo indican los resultados. No 
obstante, basados en lo anterior, es importante comprender el porque se observó mejora 
en plantas irradiadas, en este caso pudo jugar un papel importante la elevada sintesis de 
compuestos fenólicos que, teniendo en cuenta la literatura podrían ser antocianinas, las 
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cuales se disparan con la UV-A y en este caso fue transcendental en la mejora de la 
respuesta durante los primeros momentos de exposición UV, concordando con 
Tsormpatsidis et al. (2008). 
 
La presente investigación permitió evidenciar como se articulan fisiológicamente 
parámetros como síntesis de compuestos fenólicos (como se observó en las 
absorbancias de extractos etanólicos (antocianinas)) con la elevada concentración de 
clorofila a con respecto a clorofila b y el efecto sombrilla que ejercen las primeras sobre 
las segundas. Así mismo, parámetros estructurales como la disminución en el peso seco, 
podría ser un reflejo de la respuesta observada en la clorofila, una disminución en la 
longitud de la planta y el estado radicular. Por su parte la radiación UV-A no ejerce ningún 
efecto sobre la condición estomática. No obstante, pese a que la UV-A resalta la 
eficiencia de la cadena transportadora de electrones y la producción de antocianinas (lo 
cual es favorable) esta respuesta no se mantiene en el tiempo, reafirmando el fotodaño.  
Desde un panorama global, atendiendo la importancia del proceso fotosintético a nivel 
ecológico, si tenemos mayores niveles UV-A, tendremos plantas menos eficientes 
fotosintéticamente y con ello, las consecuencias bioquímicas que acarrearía a nivel 
ecosistémico, considerando que las plantas son la base de la cadena trófica y las 
productoras esenciales de nuestro planeta. 
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4. CONCLUSIONES GENERALES 
 
 
Las plantas son la base fundamental para la vida, ya que actúan en nuestro planeta como 
refrigerantes naturales al captar el CO2 el cual utilizan para llevar a cabo sus procesos 
metabólicos, son retenedoras de agua, ayudan a determinar las características climáticas 
de los ecosistemas, proveen albergue para otro tipo de organismos, contribuyen al 
sostenimiento del suelo evitando la erosión, son productoras de energía, por último y no 
menos importante, gracias a ellas es posible respirar oxígeno libre, sin el cual las 
condiciones de vida serian inaceptables.  Por lo anterior pensar en un mundo sin plantas 
sería asegurar la extinción masiva de las especies aerobias (la mayor parte de los seres 
vivos de nuestro planeta), lo cual acarrearía un desequilibrio ecológico indeleble. 
 
Teniendo en cuenta las condiciones a las cuales nuestro planeta se ha sometido como 
resultado de las acciones antropogénicas, uno de los factores más afectados ha sido 
nuestra atmósfera, de modo que se ha conseguido destruir de gran manera la preciada 
capa de ozono, lo cual a sucitado el incremento de radiación UV-A y UV-B y que a pesar 
de los esfuerzos por minimizar dichos efectos, la perdurabilidad en la estratosfera de los 
contaminantes que causan dicho fenomeno, es considerable, por lo cual las 
consecuencias son acusadas y se espera continúen produciendo cambios en la química 
atmosférica.  
 
A pesar de que en la naturaleza, los seres vivos se han adaptado para sobrevivir en 
ambientes no tan favorables, es importante considerar que como organismos vivos 
existen fenómenos que pueden limitar los procesos biológicos. Las plantas C4 se han 
mostrado como seres de gran adaptabilidad a ambientes hostiles como altas 
temperaturas o luminosidad. El presente trabajo permitió comprobar que esta radiación 
afecta notoriamente las plantas C4, especialmente la radiación UV-B la cual altera los 
procesos a nivel de la cadena transportadora de electones, al inhibir la acción reductora 
del DCPIP, afecta además la concentración de los pigmentos fotosintéticos y la biomasa. 
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Por su parte la radiación UV-A, activa la concentración de antocianinas, lo cual evidencia 
una mejora en la cadena transportadora de electrones, caso que atribuimos al efecto 
sombrilla que ejercen las primeras sobre los pigmentos fotosintéticos coadyudando a un 
mejor rendimiento energético. No obstante, considerando las respuestas obtenidas para 
los muestreos posteriores se infiere que pese a los esfuerzos de la planta por 
contrarrestrar el estrés, el daño es inevitable, sin embargo haciendo una comparación 
entre plantas sometidas a UV-B y plantas bajo la influencia de UV-A sin duda la primera 
causa un porcentaje de fotodaño mayor en la planta. 
 
Desde una cosmovision ecológica, los resultados obtenidos llevan a indagar sobre que 
nos deparan los próximos años en la vida en la tierra si no se establecen estrategias 
radicales de preservación de nuestra atmósfera, ya que por ejemplo, si las plantas 
pierden su capacidad fotosintetizadora, pensaríamos en un mundo con más 
concentración de CO2 es decir se agudizarían los efectos del cambio climático, pensar 
en un mundo bajo condiciones anóxicas, sería imaginar extinción masiva de especies 
que no se adapten al cambio y con ello un desequilibrio ecológico sin precedentes,  un 
mundo en el que las plantas pierden su capacidad de retener agua sería  imaginar el 
truncamiento de ciclos biogeoquímicos considerando por ejemplo la transpiración como 
eje del ciclo del agua. 
 
De esta manera, es importante que se sigan realizando estudios ecofisiológicos en 
plantas para tener una idea del comportamiento de las mismas frente a los procesos del 
deterioro de nuestro ambiente, que permitan a los gobiernos e investigadores en el tema, 
replantear estregias de mitigación de la contaminación ambiental, considerando que en 
la naturaleza todos los factores tanto bióticos como abióticos trabajan articuladamente 
bajo un único fin: mantener el equilibrio ecológico de nuestro planeta. 
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RECOMENDACIONES 
 
 
Nuestro planeta necesita sin lugar a dudas que se tomen medidas de mitigación de los 
impactos ambientales, teniendo en cuenta que diariamente la humanidad esta afectando 
los procesos ecológicos de un planeta al cual le costo años desarrollarlos. Suelo, agua y 
aire se han visto alterados y con ello los seres asociados a cada uno, es por lo tanto 
necesario que se sigan realizando investigaciones que permitan vislumbrar los efectos 
de las alteraciones ambientales sobre los procesos ecofisiológicos de los seres vivos y 
sus efectos inderectos sobre otros procesos a nivel ecológico. 
 
Nuestra atmosfera es cada vez más sensible a la contaminación que ejercemos sobre 
ella. Los niveles de radiación solar son cada vez más nocivos y es preciso establecer 
medidas de manejo. Teniendo en cuenta los resultados obtenidos en nuestra 
investigación, se recomienda establecer estudios del mismo contexto que evidencien la 
respuesta ecofisiológica de plantas C3 y CAM frente al aumento de la radiación UV-A y 
UV-B. Asi mismo es importante investigar de qué manera responde la planta si se 
irradiara simultáneamente con las dos radiaciones UV-A y UV-B en conjunto. 
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